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RIASSUNTO 
Il seguente lavoro di tesi nasce dall’osservazione sul campo della distribuzione spaziale 
di Cystoseira compressa, una delle specie algali canopy-forming più caratteristiche del 
popolamento di battigia di substrato roccioso del Mediterraneo. I popolamenti di C. 
compressa colonizzano l’intertidale roccioso con la formazione di “cinture” distribuite 
in modo eterogeneo lungo l’asse orizzontale della costa. Tale eterogeneità è data dalla 
presenza di chiazze di roccia nuda di svariate dimensioni che verosimilmente riflettono 
eventi di disturbo meccanico causato dalle mareggiate. 
Secondo l’approccio ecologico classico, queste tipologie di distribuzione spaziale 
riflettono variazioni delle caratteristiche ambientali: fattori biotici, abiotici e le  loro 
interazioni (es. moto ondoso, temperatura, predazione,competizione) e variazioni di 
reclutamento. 
Una teoria ecologia emergente, nota come “Self-organized Criticality” (SOC), individua 
in processi endogeni agli organismi stessi (o comunque dovuti ad interazioni tra gli 
organismi ed il microambiente circostante) la causa della variabilità spazio-temporale 
dei popolamenti. Si tratta di processi che, agendo a scala locale, influenzano 
l’organizzazione dei sistemi naturali a grande scala grazie alla capacità di tali sistemi di 
auto-organizzarsi in strutture più complesse della somma delle loro parti. 
L’analisi sperimentale ha l’obiettivo di confrontare la risposta dei popolamenti ad alghe 
ed invertebrati associati a C. compressa ad eventi di disturbo meccanico, generati per 
simulare gli effetti di forti mareggiate. Gli eventi di disturbo sono applicati secondo 
criteri diversi in grado di discriminare tra processi di autorganizzazione e processi di 
risposta dei popolamenti alla variabilità ambientale. In un caso viene esaminata la 
risposta dei popolamenti ad eventi di disturbo distribuiti in modo casuale nello spazio 
alla prima applicazione, ed andando a disturbare i margini di chiazze precedentemente 
disturbate nelle applicazioni successive. In questo modo vengono simulati processi che 
operano soltanto a piccola scala (ai margini delle chiazze disturbate), generando la 
condizione fondamentale per l’emergenza di modalità distributive su scale spaziali più 
ampie qualora processi SOC siano importanti. In un secondo caso sono esaminate le 
risposte dei popolamenti ad eventi di disturbo distribuiti nello spazio secondo un 
gradiente di intensità, in accordo con la teoria classica secondo cui è la variabilità   2
spaziale dei processi ecologici (disturbo in questo caso) a generare variabilità nei 
popolamenti. 
 Il lavoro è iniziato nell’autunno 2009 e si concluderà nell’estate 2010 ed è condotto 
lungo il litorale di Calafuria (Livorno). All’interno dell’habitat indagato sono stati scelti 
15 transetti (composti  ciascuno da 6 quadrati contigui di 30cm x 30cm) assegnati alle 
diverse condizioni sperimentali. Il fattore Disturbo (2 livelli: SOC e Spazialmente 
Distribuito) incrociato al fattore Intensità (2 livelli: Alta e Bassa) e per  ciascuna 
combinazione di fattori sono presenti 3 repliche. Tre transetti sono stati assegnanti al 
Controllo. Il disturbo consiste nella asportazione di organismi eretti dalla roccia 
mediante martello e scalpello, in modo da generare chiazze di substrato di 5 x 5 cm 
disponibili per la colonizzazione da parte di altri organismi. Gli eventi di disturbo sono 
ripetuti nel tempo distribuendo 12 e 24 chiazze rispettivamente per i trattamenti a bassa 
ed alta intensità, secondo le tipologie di distribuzione spaziale descritte 
precedentemente. I dati sono stati acquisiti mediante campionamenti visivi di 
ricoprimento percentuale dei vari taxa presenti nei popolamenti dei vari transetti in ogni 
data di campionamento, prima e dopo ciascun trattamento effettuato nel corso 
dell’intero esperimento. Comparando gli effetti delle due tipologie di disturbo rispetto a 
chiazze non manipolate è stato possibile stabilire al termine dell’esperimento 
l’importanza relativa dei processi SOC rispetto all’alternativa secondo cui la variabilità 
dei popolamenti è dovuta all’azione di un disturbo spazialmente distribuito. 
Anche se è verosimile che in ambienti naturali sia l’una che l’altra classe di processi 
(SOC e SPD) cooperino nell’influenzare la variabilità dei popolamenti, dai risultati 
ottenuti emergono differenze statisticamente significative tra le due tipologie di disturbo 
applicate. Questa conclusione rappresenta il presupposto fondamentale perché la 
Cystoseira ed il popolamento ad essa associato possano, di fatto, auto-organizzarsi in 
natura. Tuttavia, per poterlo affermare con certezza, è necessario condurre altri studi che 
valutino se i trattamenti SOC convergono verso strutture che si osservano naturalmente 
(non cinture omogenee, come quelle usate nel presente lavoro di tesi, ma che presentano 
chiazze di rimozione di svariate dimensioni causate dalle mareggiate). Se questo accade, 
allora  e solo allora si potrà concludere che gli eventi di auto-organizzazione sono 
importanti nel sistema studiato. 
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1.  INTRODUZIONE 
1.1 – La variabilità naturale nelle comunità ecologiche 
Nell’ecologia marina è ampiamente riconosciuto che le comunità ecologiche presentano 
una distribuzione non omogenea, bensì frammentata, che si rende evidente su numerose 
e spesso simultanee scale spaziali e temporali (Kotliar et al., 1990). Gli studiosi 
spiegano la variabilità spaziale e temporale nella struttura delle comunità (distribuzione, 
composizione in specie e ricchezza specifica, abbondanza relativa delle specie, 
organizzazione trofica) come risultato dell’azione di fattori abiotici (natura dell’habitat, 
disponibilità di risorse quali luce e nutrienti, esposizione al moto ondoso, 
disseccamento, correnti e maree, parametri fisici come temperatura e salinità; 
Underwood, 1985), di fattori biotici (reclutamento, predazione, competizione, 
facilitazione, mutualismo; Danielson, 1991) e della loro interazione (Garcìa-Charton et 
al., 1999). 
Secondo l’approccio ecologico classico:  
•  tali processi ecologici sono scala-dipendenti: processi diversi agiscono a scale 
diverse e un processo che mostra effetti marcati ad una determinata scala può 
essere ininfluente ad altre scale (Underwood et al., 1996). In particolare, è stato 
assodato che a piccole scale tendono a prevalere i processi biotici mentre gli 
effetti dei processi fisici sui popolamenti sono preponderanti alle scale maggiori 
(Wiens, 1989; Pacala et al., 1997; Underwood et al., 1996; Fraterrigo et al., 
2008); 
•  la struttura e la distribuzione delle popolazioni naturali variano maggiormente a 
certe scale spaziali (e temporali) rispetto ad altre (Gaston et al., 1993, Benedetti-
Cecchi, 2001;) e pertanto i cambiamenti nella composizione, struttura e modalità 
distributive dei popolamenti risultano maggiormente evidenti a particolari scale 
spaziali (e temporali) (Underwood et al., 1996).  
Teorie ecologiche emergenti, però, stanno dimostrando che molto spesso anche i fattori 
abiotici agiscono alla piccola scala locale e, operando simultaneamente con quelli 
biotici, possono avere una forte influenza sulle proprietà degli ecosistemi a larga scala 
(Guichard et al., 2003). Infatti, negli ultimi anni si sta affermando l’idea che le modalità 
di distribuzione spaziale a larga scala siano il risultato di complesse interazioni su scala 
locale tra organismi o tra organismi ed ambiente e che si verifichino anche quando le   4
condizioni ambientali al contorno sono omogenee o ininfluenti e potenzialmente 
permetterebbero invece una distribuzione omogenea del popolamento nello spazio 
(Heylighen, 2008). Queste strutture spaziali inoltre tendono ad emergere 
spontaneamente come conseguenza delle interazioni tra gli individui (Lion et al., 2008) 
e caratterizzano i sistemi complessi auto-organizzati alla criticità (Self-Organized 
Criticality: SOC). I singoli elementi che compongono tali sistemi (cellule, neuroni, 
organismi, specie) si auto-organizzano a livello locale originando strutture spaziali e/o 
temporali complesse ed estese su ampie scale in assenza di agenti esterni condizionanti 
(Solé et al., 1995). 
 
1.2 – Da un approccio riduzionistico ad un approccio olistico: due visioni estreme della 
natura 
“La filosofia è scritta nel grandissimo libro dell’Universo, in una lingua matematica i 
cui caratteri sono triangoli, cerchi ed altre figure geometriche: senza questa è un 
aggirarsi per un oscuro labirinto” (cit. Galileo Galilei). 
 L’uomo ha da sempre cercato di comprendere e spiegare i fenomeni complessi che lo 
circondano con il linguaggio a lui più semplice e accessibile. La maggior parte dei 
fenomeni naturali, da quelli a grandissima scala come l’Universo (Big Bang, 
costellazioni, buchi neri) a quelli a scala più piccola come i costituenti della materia 
(protoni, elettroni, neutroni, quarks) sono stati oramai abbastanza compresi e descritti 
attraverso poche e semplici leggi della fisica (le leggi di Newton, la teoria della 
relatività di Einstein, le equazioni di Maxwell) (Bak, 1996). L’approccio riduzionistico 
della fisica, basato su predizioni testate attraverso esperimenti riproducibili e su leggi 
matematiche che sintetizzano le leggi della natura, è difficilmente applicabile però in 
molti campi di interesse scientifico; nell’ambito della storia, cosmologia, paleontologia, 
economia non è possibile spiegarne i risultati, ne’ tantomeno fare esperimenti e 
previsioni su cosa accadrà nel futuro: tali campi di studio, infatti, sono il risultato del 
susseguirsi di una serie di eventi complessi, disordinati, casuali ed imprevedibili, 
caratterizzati da un’enorme variabilità (Bak et al., 1999).   
I sistemi complessi come insiemi di molecole, organismi, ecosistemi, società, internet, 
borse, aziende hanno proprietà emergenti che non possono essere ridotte alla mera 
somma delle singole proprietà delle loro parti. Tali sistemi sono imprevedibili ed   5
incontrollabili e difficilmente  possono essere descritti in modo completo, ma 
richiedono un approccio che tende all’olismo. Nei sistemi complessi si cercano 
ricorrenze/regolarità statistiche negli aspetti quantitativi e se ne descrive il 
comportamento qualitativo attraverso metafore, modelli e simulazioni al computer 
(Heylighen, 2008). Si tratta infatti di sistemi popolati da una grande quantità di agenti 
interconnessi attraverso reti di rapporti che si riproducono/organizzano spontaneamente 
in strutture sempre più vaste e complesse attraverso un processo di reciproco 
adattamento competitivo e/o collaborativo.  
L’autorganizzazione è la capacità di un sistema di raggiungere autonomamente la 
stabilità aumentando costantemente il proprio livello di complessità raggiungendo livelli 
più elevati attraverso la creazione di ordine (order for free). Il risultato,  raggiunto senza 
l’intervento di fattori esterni o per caso, ha sempre un equilibrio molto instabile, per cui 
si parla di auto-organizzazione critica (Haken, 2000). La criticità auto-organizzata 
(SOC) è la principale teoria emergente impiegata in anni recenti per cercare di 
comprendere e descrivere questi fenomeni complessi, ed è considerata essere alla base 
della formazione di molti pattern, strutture e disposizioni ordinate che si riscontrano nel 
mondo naturale e nei regni dell’intelletto, della società e della cultura (Heylighen, 
2008). 
Il concetto di auto-organizzazione è stato proposto per primo dal cibernetico W. Ross 
Ashby negli anni ’40 nel lavoro “Principles of the Self-organizing System” e sviluppato 
successivamente dal suo collega Heinz von Foerster. Durante gli anni ’60 -’70 è stato 
ripreso da fisici e chimici come Ilya Prigogine e Hermann Haken che l’hanno adottato 
nello studio delle transizioni di fase e l’hanno portato all’attenzione del pubblico e dei 
ricercatori scientifici. Su quest’onda di pensiero si inserisce la 
ricerca decennale di Per Bak, Chao Tange e Kurt Wiesenfeld 
(1987), che hanno avuto il merito di aver coniato il concetto 
SOC e di averlo modellizzato in modo semplice ed intuitivo 
nell’esempio della pila di sabbia (Fig. 1.2.1).   
All’inizio della formazione di una pila di sabbia, questa risulta 
essere piatta, i singoli granelli rimangono vicino a dove cadono 
e il sistema globale è all’equilibrio. Mano a mano però che 
vengono aggiunti altri granelli, la pila diventa più ripida (grazie 
alla forza d’attrito che si instaura tra i granelli) e iniziano a formarsi localmente delle 
 
Fig. 1.2.1 – La pila 
di sabbia   6
piccole frane di sabbia. La pendenza cresce fino all’angolo di riposo (angolo critico non  
imposto da fattori esterni o da un preciso progetto del sistema ma che si genera per 
mezzo di semplici interazioni che si instaurano tra i componenti del sistema stesso) 
raggiunto il quale, i piccoli smottamenti di sabbia diventano sempre più grandi ed 
importanti, andando ad interessare tutta o buona parte della pila: il sistema diventa 
complesso, lontano dall’equilibrio, in uno stato di criticità auto-organizzata (SOC). In 
tale conformazione la quantità media di sabbia che viene aggiunta alla pila eguaglia la 
quantità di sabbia che invece viene ad essere allontanata con le frane; ogni singolo 
granello che viene aggiunto può potenzialmente causare, grazie ad un effetto domino, la 
caduta di altri granelli anche distanti e non direttamente a contatto: si generano valanghe 
di tutte le entità che seguono una dinamica propria che può essere compresa solo 
mediante una descrizione olistica delle proprietà emergenti dell’intera pila piuttosto che 
attraverso una descrizione riduzionistica dei singoli granelli di sabbia che la 
costituiscono (Bak, 1996). 
Allo stato critico, la pila di sabbia mostra un comportamento in accordo con la teoria 
degli equilibri punteggiati di Gould e Eldridge (1977), in cui periodi di stasi sono 
interrotti da improvvisi eventi di disturbo. Anche se molte valanghe sono di piccola 
entità, occasionalmente si registrano eventi estremi.  In particolare nei sistemi SOC si 
generano eventi temporali intermittenti di tutte le taglie (come valanghe di sabbia, 
incendi o epidemie) la cui distribuzione di taglia segue una power law. 
Data una distribuzione di frequenza N(s) di una certa variabile s (numero di specie, 
taglia, energia rilasciata da un terremoto, entità delle “valanghe” che disturbano un 
sistema) si dice che segue la legge di potenza (power law) se 
N(s)=Cs
-τ 
ovvero se la variabile dipendente N(s) varia come potenza della variabile indipendente 
s; C è una costante proporzionale e τ è noto come 
esponente di scala o esponente critico.  
Le funzioni che seguono la power law sono le uniche che 
mostrano invarianza di scala (scale-free o scale 
invariance): diventano funzioni lineari quando ad   
entrambe le variabili dipendente ed indipendente viene 
applicata la trasformazione logaritmica (Fig. 1.2.2); 
 
Fig. 1.2.2 – La power-law   7
applicando il logaritmo ad ambo i membri dell’equazione si ottiene log N(s) = -τ log s, 
da cui si evince il rapporto di proporzionalità diretta.  
Tale invarianza di scala è facilmente intuibile dal grafico log-log in cui la pendenza 
della retta (-τ) non cambia per qualsiasi intervallo scelto sull’asse x, la retta resta sempre 
regolare e uguale a se stessa e non presenta massimi o minimi; si tratta cioè di fenomeni 
che non dipendono dalla risoluzione a cui il sistema viene osservato: il cambiamento 
della scala non ne modifica l’andamento, e quindi né le proprietà matematiche né 
statistiche. 
Le leggi di potenza ricorrono nelle distribuzioni di probabilità (funzioni che assegnano 
agli esiti di un determinato esperimento la probabilità che tali esiti si realizzino) di molti 
fenomeni:  
•  fisici (dimensione dei frammenti degli oggetti che si infrangono a casa di urti, 
l’intensità delle tempeste solari, il rapporto tra la forza di gravità e la distanza tra 
le masse, magnetizzazione, cristallizzazione);  
•  chimici (micelle, cristalli colloidali, reazioni di autocatalisi, auto assemblaggio 
molecolare);  
•  naturali (magnitudo dei terremoti, dimetro dei crateri dei pianeti, ramificazioni 
dei corsi d’acqua, depositi sedimentari come le torbiditi, pattern costieri, 
montani); 
•  biologici (folding delle proteine, doppio strato lipidico delle membrane, 
omeostasi, rapporto tra tasso metabolico e massa corporea degli individui, 
creazione di strutture sociali da parte di animali come banchi di pesci, stormi di 
uccelli e sciami di insetti, estinzioni biologiche, connessioni nervose, vasi 
sanguigni);  
•  sociali (numero dei morti nelle guerre, popolazione delle città, linguaggio, 
numero di collegamenti ai siti web);  
•  economici (la distribuzione della ricchezza, le vendite di libri e cd).     
La particolarità di tutti questi esempi che seguono la legge della potenza sta proprio 
nell’assenza di una scala caratteristica dei fenomeni; cosi ed es. dire che la distribuzione 
del reddito rispecchia la legge di potenza significa dire che, se ogni quattro individui 
con reddito annuo pari a 10.000 euro ne esiste uno con reddito pari a 20.000, allora ci   8
sarà una persona che guadagna 2 trilioni di euro per ogni quattro persone con reddito 
pari ad un trilione (scale-invariance). 
L’auto-organizzazione è strettamente correlata alla geometria frattale introdotta negli 
anni ‘70-’80 da Mandelbrot come strumento per descrivere in modo matematico 
fenomeni naturali complessi. Benché non esistano in natura insiemi frattali in senso 
stretto, come non esistono rette o piani geometrici, alcuni elementi naturali posseggono 
una struttura che sfugge dai vincoli della geometria euclidea ma può essere ben 
approssimata dai frattali. La proprietà peculiare di tali insiemi consiste nella 
somiglianza delle sue più piccole parti col tutto/intero/pattern globale, l’invarianza di 
scala: l’insieme/pattern risulta essere essenzialmente invariato ad ogni ingrandimento, 
cioè a qualunque scala di ingrandimento è osservato; ad esempio, se opportunamente 
stilizzati, le venature della foglia, il ramo, l’albero hanno più o meno la stessa forma. Lo 
stesso vale per le ramificazioni fluviali, le montagne, le nuvole, i vasi sanguigni, la 
struttura spaziale delle foreste, coste, ripple-marks, la traiettoria del fulmini, scogliere 
coralline, porosità delle rocce, distribuzione spaziale di molte piante ed animali come i 
mitili (Snover et al., 1998).   
Tale geometria, non permette solo di descrivere le forme 
apparentemente casuali e della natura ma anche aspetti 
antropici come il linguaggio, la variazione dei prezzi in finanza 
e la programmazione dei computer.  Non è una proprietà 
banale visto che è assente in tutte le figure note della geometria 
elementare (un pezzo di circonferenza non è più una circonferenza!) e comporta che 
tutta l’informazione per costruire l’intero insieme è tutta contenuta in una sua parte 
qualunque, per quanto piccola essa sia (Fig. 1.2.3). L’esempio classico è quello della 
struttura frattale gerarchica dei fiordi norvegesi (Feder, 1988): calcolare la lunghezza di 
un tratto di costa non è affatto facile, infatti più si ingrandisce la scala a cui si osserva la 
costa e maggiore risulta esserne la lunghezza complessiva; pertanto la domanda “quanto 
è lungo in media un generico fiordo?” non ha risposta! 
La power law negli eventi di disturbo porta alla formazione di cluster (raggruppamenti 
degli elementi che compongono il sistema complesso) la cui distribuzione segue 
anch’essa la power law, con relazioni a larga scala che sorgono a partire dalle 
interazioni a livello locale, a piccola scala (Pascual et al., 2005). 
 
Fig. 1.2.3 – Esempio 
di frattale    9
 1.3 – Criticità auto-organizzata e complessità: concetti generali 
Un sistema complesso non può essere definito precisamente, può essere soltanto 
collocato tra l’ordine e il disordine, in uno stato di criticità auto-organizzata (SOC) 
(Heylighen, 2008): non è ne’ prevedibile e regolare (come la struttura rigida e statica 
delle molecole in un cristallo in cui lo stato di una molecola determina lo stato di tutte le 
altre), ne’ casuale e caotico (come tutte le possibili configurazioni assunte dalle 
molecole in un gas, in cui lo stato di una molecola non dà informazioni riguardo allo 
stato delle altre). Infatti un sistema complesso mostra caratteristiche intermedie essendo 
talvolta prevedibile per certi aspetti (a livello locale) e sorprendentemente imprevedibile 
per altri (a livello globale).  Questa posizione intermedia, in equilibrio tra “rigidità” e 
“turbolenza” è spesso definita: “confine del caos” (Waldrop, 1992). 
La caratteristica fondamentale dei sistemi complessi è di essere formati da una 
moltitudine di agenti (persone, marche, animali, cellule, molecole) che sono 
contemporaneamente da un lato distinti e autonomi e dall’altro  connessi e mutualmente 
dipendenti tra loro mediante una complessa serie di interazioni. Una completa 
dipendenza tra i componenti del sistema, infatti, implicherebbe ordine mentre una 
completa indipendenza implicherebbe disordine (Heylighen, 2008). 
  I componenti dei sistemi complessi vengono definiti agenti, intendendo con tale 
termine un insieme di individui che interagiscono con l’ambiente circostante in risposta 
agli stimoli percepiti. Il numero di agenti in un sistema complesso non è fisso ma 
variabile: gli elementi del sistema possono essere eliminati o rimpiazzati senza alterarne 
la struttura globale (Haken, 2000). Tali agenti perseguono un preciso obiettivo: 
massimizzare la loro fitness individuale (o utilità o preferenza, a seconda della natura 
dell’agente). Quando non hanno un obiettivo preciso il loro comportamento segue la 
semplice logica della causa/effetto o stimolo/risposta (Heylighen, 2008). Le condizioni 
ambientali cui un agente risponde, però, sono normalmente influenzate dall’attività di 
altri agenti che, quindi, attraverso l’attività individuale si influenzano reciprocamente in 
prima battuta a livello locale, circoscritto, e successivamente con “effetto domino”, a 
livello del sistema globale, come le onde prodotte da un sasso gettato nello stagno che a 
partire dal punto disturbato si propagano su tutto lo specchio d’acqua. 
Un’altra importante caratteristica dei sistemi complessi auto-organizzati è la non-
linearità: i processi che si verificano nei sistemi complessi non sono lineari, ovvero le   10
entità dei loro effetti non sono proporzionali alle entità delle cause che li hanno generati 
(Heylighen, 2008).  
Quando gli effetti sono maggiori delle cause significa che, tra i componenti del sistema 
complesso, è avvenuto un fenomeno di amplificazione noto come interazione a 
“feedback positivo”: le piccole perturbazioni iniziali attraversando il sistema diventano 
via-via più intense (Camazine, 2001). Alcuni esempi sono rappresentati dalla diffusione 
di una malattia, che da un singolo caso di infezione può trasformarsi in una pandemia 
globale, e le reazioni a catena che portano all’esplosione nucleare. A causa delle 
interazioni a feedback positivo anche il più piccolo e irrilevabile cambiamento nelle 
condizioni iniziali può portare ad una drastica alterazione dell’intero sistema, che non 
può essere in alcun modo prevedibile. Tale fenomeno è noto come “effetto farfalla” 
(Heylighen, 2008) : il battito delle ali di una farfalla a Tokyo può causare un uragano a 
New York!  
Quando gli effetti sono minori delle cause, invece, significa che tra i componenti del 
sistema complesso è avvenuto un fenomeno di attenuazione noto come interazione a 
“feedback negativo”: le perturbazioni che percuotono il sistema vengono gradualmente 
soppresse fino al ripristino della normalità. Le interazioni a feedback negativo, se da un 
lato tendono a rendere i sistemi stabili e più prevedibili, dall’altro li rendono meno 
facilmente controllabili: infatti non è sufficiente cambiare le condizioni iniziali e 
conoscere perfettamente le dinamiche del sistema per poterlo pilotare verso la direzione 
desiderata (Camazine, 2001). 
Gli agenti dei sistemi complessi mostrano entrambi i tipi di interazione a feedback: certi 
cambiamenti vengono amplificati mentre altri vengono mitigati rendendo il sistema 
imprevedibile e allo stesso tempo incontrollabile. 
L’auto-organizzazione può essere definita come la nascita spontanea spazio-temporale 
di una struttura/ pattern/ sistema globale a partire da semplici interazioni locali che si 
instaurano tra i singoli elementi che lo costituiscono, senza imposizioni dall’esterno 
(Camazine, 2001).  
Nei sistemi in uno stato di equilibrio, le piccole perturbazioni non riescono o possono 
disturbare solo minimamente il sistema stesso e la risposta del sistema è proporzionale 
all’entità del disturbo; ad esempio, spostare un granello di sabbia in una spiaggia non   11
comporta nessuna alterazione complessiva. Piccoli eventi di disturbo non possono avere 
conseguenze drammatiche, grandi cambiamenti si verificano solo in corrispondenza di 
un effetto sinergico tra molteplici fattori perturbanti. In tali sistemi, pertanto, è possibile 
fare previsioni e comprendere a fondo le dinamiche che li governano applicando un 
approccio riduzionistico: la contingenza è irrilevante e ciò che accade a livello locale 
non si ripercuote sull’intero sistema ma resta circoscritto per cui è sufficiente studiare 
gli elementi del sistema presi singolarmente (Bak, 1996). 
Nei sistemi che si auto-organizzano nello stato di criticità, invece, l’azione di ciascun 
singolo elemento può influenzare qualunque altro elemento del sistema e qualsiasi 
cambiamento a livello locale, anche piccolo, può potenzialmente avere ripercussioni 
catastrofiche sull’intero sistema (come si verifica ad esempio con l’aggiunta di un 
singolo granello su una pila di sabbia;  Bak, 1996). Il sistema allo stato critico è una 
unità funzionale le cui proprietà emergenti non possono essere studiate andando ad 
analizzare i singoli elementi che lo compongono perché la sua complessità è maggiore 
della somma delle complessità dei sui elementi costitutivi: la contingenza nei sistemi 
SOC è molto importante (Paczuski et al., 1996).  
I componenti o agenti di un sistema complesso interagiscono dapprima a livello locale 
con gli altri agenti vicini e, successivamente, tramite interazioni dirette ed indirette, con 
ogni altro agente. Infatti, una proprietà emergente fondamentale dei SOC è il 
“clustering” (raggruppamento): se un agente A interagisce con un agente B, e B 
interagisce con C, la probabilità che prima o poi A interagisca con C è molto alta 
(Heylighen, 2008). Il risultato delle interazioni che ne consegue a livello dell’intero 
sistema però non è univoco ed arbitrario, ma esistono diverse possibili soluzioni 
(pattern/strutture) adottabili dal sistema, ciascuna  con diverso grado di preferibilità. Il 
principio alla base di questo aspetto è l’analogo della selezione naturale: certe 
configurazioni sono più vantaggiose di altre e pertanto sono quelle che preferibilmente 
vengono adottate e mantenute nel tempo dal sistema (Heylighen, 2008). Ogni agente 
infatti persegue il suo obiettivo principale: massimizzare la sua fitness (nel mondo 
animale), il profitto (nel mondo del mercato) o minimizzare l’energia potenziale (nel 
mondo della fisica). Tuttavia, la soluzione migliore per un agente non combacia con la 
migliore soluzione per gli altri agenti; ad esempio un maggior profitto per una marca 
generalmente comporta un minor profitto per le marche concorrenti e una preda che 
adotta una strategia di fuga efficace costringe alla fame i suoi predatori (Camazine et   12
al., 2001). Nei sistemi complessi, però, le interazioni generalmente portano a risultati 
vantaggiosi, seppur di diversa entità, per tutti i componenti; ad esempio una ditta può 
aumentare il suo profitto grazie all’impiego di una nuova tecnologia più efficace, che, 
però, una volta diffusa alle marche concorrenti permetterà  anche a quest’ultime di 
incrementare i loro guadagni. Per questo motivo si può parlare di sinergismo: il risultato 
globale è positivo per tutti gli agenti che traggono maggior beneficio rispetto alla 
situazione originaria. Di fatto, la soluzione adottata dal sistema è un compromesso che 
accontenta tutti gli agenti anche se nessuno di questi realizza massimamente il proprio 
obiettivo individuale, ma questo compromesso riduce le tensioni/conflitti tra gli agenti 
in competizione nel conseguimento del medesimo obiettivo e spinge gli agenti a 
coordinarsi tra loro collaborando verso un adattamento mutualistico (Heylighen, 2008). 
A differenza della selezione naturale darwiniana, in questo caso non è l’ambiente 
esterno a selezionare il comportamento migliore da parte del singolo agente per 
massimizzare il suo obiettivo, ma ogni agente segue una politica per “tentativi ed errori” 
in cui mette casualmente in atto un certo comportamento che, se risulterà globalmente 
favorevole, verrà mantenuto. Gli agenti coevolvono adattandosi l’uno all’altro fino a 
raggiungere la situazione ottimale per il sistema globale (Haken, 2000).  
Quando gli agenti sono identici (es. molecole di una stessa sostanza) o simili ( es. 
individui della stessa specie), il passaggio da un coordinamento a livello locale 
all’organizzazione globale finale è più veloce e tipicamente uniforme e regolare, perché 
la soluzione trovata localmente da uno o più agenti è soddisfacente per tutti gli altri che, 
quindi, adotteranno la stessa configurazione (è il caso tipico dei sistemi fisici, es. 
cristallizzazione e magnetizzazione). Quando, invece, i costituenti sono tutti diversi  tra 
loro (es. le varie specie di un ecosistema) la conformazione finale del sistema è più 
complessa, imprevedibile, e viene raggiunta in un arco temporale maggiore poiché ogni 
elemento deve trovare la propria situazione ottimale (Haken, 2000). 
La struttura del sistema complesso derivante dall’auto-organizzazione è ben 
rappresentata dall’immagine di una rete, dove ciascun agente è un nodo e le interazioni 
instaurate  sono le corde internodali della rete stessa. L’invarianza di scala è 
riscontrabile nella distribuzione dei collegamenti tra i nodi che tende a seguire la power 
law: ci sono molti nodi con pochi collegamenti e solo pochi nodi con molti 
collegamenti.   13
Poiché un sistema SOC si auto-organizza in una struttura più complessa della somma 
delle sue parti, mostra una serie di proprietà, dette “emergenti”, che non possono essere 
ridotte alla mera addizione delle proprietà individuali dei suoi singoli costituenti. Ad 
esempio, una cellula è vivente pur essendo composta da molecole inanimate e l’oro 
appare lucente, giallo e malleabile, benché gli atomi che lo compongono presi 
singolarmente non mostrino tali qualità (Gershenson et al., 2005). Quindi, pur 
conoscendo tutti gli elementi del sistema e le loro interazioni, le proprietà collettive del 
sistema auto-organizzato sono di fatto imprevedibili, maggiori e diverse dalle proprietà 
individuali dei suoi costituenti. 
Esistono diverse possibili conformazioni, tutte auto-organizzate, che il sistema globale 
può adottare per massimizzare la fitness collettiva dei suoi agenti; questa proprietà 
emergente conferisce ai sistemi complessi resilienza, stabilità e robustezza nei confronti 
dei danni e delle perturbazioni esterne, per cui mantengono la loro organizzazione di 
base nonostante i continui cambiamenti dell’ambiente.  
 
1.4 – L’auto-organizzazione nei sistemi biologici: le comunità ecologiche 
I meccanismi di auto-organizzazione nei sistemi biologici differiscono dagli altri (fisici, 
chimici, economici, sociali) per due aspetti fondamentali:  
- maggior complessità dovuta alla caratteristica intrinseca degli agenti di essere viventi 
(quali pesci, formiche, neuroni);  
- le interazioni fisiologiche e comportamentali dei costituenti viventi, oltre che dalle 
semplici leggi della fisica sono influenzate da una serie di caratteristiche genetiche 
soggette alla selezione naturale; quest’ultima plasma il pattern del sistema complesso 
rendendolo adattativo. 
Esempi di pattern biologici includono banchi di pesci, pigmentazione/ornamentazione 
dei gusci delle conchiglie, dei pesci e del manto dei mammiferi (Murray, 1988; 
Meinhardt, 1995), connessioni neuronali (Camazine, 2001). 
Tali modalità distributive possono avere le forme più svariate: punti regolari, strutture 
labirintiche, spirali, e onde.   14
Nei sistemi biologici ed ecologici le interazioni a feedback positivo promuovono   
cambiamenti nel sistema che si diffondono a macchia d’olio tra tutti gli individui, 
favorendone l’aggregazione, con la conseguente creazione di pattern, che vengono poi 
mantenuti grazie alle interazioni a feedback negativo.  
Ad esempio, gli esemplari maschi di pesce persico (Lepomis macrochirus) del Nord 
America  vivono in colonie auto-organizzate di circa 150 individui ciascuna: ogni 
individuo, seguendo la semplice regola del “io nidifico dove altri nidificano, fino a che 
l’area non sia sovraffollata” conferisce alla struttura generale della colonia una 
distribuzione regolare sul territorio dei nidi (sfruttati dalle femmine per la deposizione 
delle uova), che appare formata da tanti poligoni regolari l’uno accanto all’altro 
(Camazine, 2001).  In questo caso il feedback positivo è rappresentato dalla minor 
probabilità di attacco da parte dei predatori e da una maggiore facilità di procacciarsi il 
cibo che conseguono alla vita di gruppo (Gross et al., 1981); il feedback negativo è 
legato alla competizione e alla territorialità che si instaura a piccola scala tra gli 
individui che nidificano in aree limitrofe. 
Un altro esempio di auto-organizzazione è rappresentato dal banco di pesci che appare 
come un’entità unica grazie allo spostamento armonioso e ben coordinato dei singoli 
individui che ne fanno parte, senza la necessità di un leader che lo guidi (Pitcher et al., 
1976). Ancora una volta tra gli agenti si instaurano interazioni a feedback positivo e 
negativo, responsabili del pattern globale. Il feedback positivo consente ai pesci di 
organizzarsi in gruppo, essendo ciascun individuo attratto dagli altri poiché in un banco 
diminuisce il rischio di essere predato, mentre quello negativo fa mantenere a ciascun 
individuo la corretta spaziatura all’interno del banco, ovvero la giusta distanza dai suoi 
vicini evitando così rischiose collisioni (Partridge, 1982). Ciascun pesce si limita a 
seguire delle semplici regole (mantenere la corretta distanza dai suoi compagni più 
vicini) senza dover conoscere la traiettoria e la velocità del banco: in questo modo 
l’auto-organizzazione di gruppo e un pattern complesso si realizzano a partire da 
semplici regole comportamentali eseguite a livello locale dai singoli agenti del sistema 
(Krebs et al., 1984). 
Pattern spaziali a larga scala auto-organizzati nelle comunità ecologiche sono stati ad 
esempio osservati in molti ecosistemi: ecosistemi aridi (Rietkerk et al., 2002), torbiere 
(Rietkerk et al., 2004), ambienti di marea (Van de Koppel et al., 2006), letti di mitili   15
(Wootton, 2001) e scogliere rocciose (Rietkerk et al., 2008). Tali pattern sono molto 
spesso il risultato delle interazioni locali, non-lineari che si instaurano tra gli organismi 
o tra gli organismi e l’ambiente, e si originano anche quando il substrato è poco 
eterogeneo o addirittura completamente omogeneo. L’auto-organizzazione 
generalmente conferisce a tali ecosistemi una maggiore resilienza alle perturbazioni, 
una maggiore resistenza ai cambiamenti ambientali, una maggiore diversità, produzione 
primaria e secondaria (Van de Koppel et al., 2005) e uno sfruttamento ottimale delle 
risorse (Thar et al., 2005). Ad esempio, organismi che cooperano assieme in cluster e 
che concentrano le risorse localmente hanno maggiori probabilità di sopravvivere anche 
quando il livello globale delle risorse diventa critico, come in un periodo di siccità.  
Quando in un ecosistema si verificano feedback diversi a differenti scale spaziali si 
parla di feedback scala-dipendente, che è il meccanismo chiave alla base dell’auto-
organizzazione spaziale (Rietkerk et al., 2008). Altri processi ecologici che agendo a 
livello locale portano alla formazione di pattern spaziali regolari a larga scala, a partire 
da condizioni iniziali disordinate, sono l’interazione consumatore-risorsa (Rohani et al., 
1997) e processi a piccola scala di disturbo-recupero (Guichard et al., 2003). Turing 
(1990) per primo ha dimostrato la possibilità della formazione di pattern regolari 
attraverso meccanismi di feedback scala-dipendenti nei sistemi chimici con  il modello 
noto come “attivatore-inibitore”; attualmente tale modello è riconosciuto essere 
universalmente valido per spiegare la formazione di pattern regolari nei sistemi chimici 
(Rovinsky et al., 1993), fisici (Kessler et al., 2003) e di morfogenesi in biologia (es. il 
manto a strisce della zebra; Murray, 1988).  
Negli ecosistemi auto-organizzati, il feedback scala-dipendente generalmente si realizza 
mediante un feedback positivo a piccola scala, tramite processi di facilitazione tra gli 
organismi, che tendono a vivere raggruppati in cluster dato che con la loro attività 
modificano le condizioni ambientali rendendole più favorevoli alla vita. A ciò si associa 
un feedback negativo a larga scala dovuto soprattutto alla competizione per le risorse, 
che si instaura quando si superano certi livelli soglia di densità nei raggruppamenti, o 
alla presenza di un fattore limitante/stressante (Rietkerk et al., 2008). I risultati della 
competizione a larga scala e della facilitazione a piccola scala sono una strutturazione 
spaziale regolare auto-organizzata dell’ecosistema e una distribuzione di frequenza dei 
cluster e delle complementari gap, che mostra invarianza di scala e segue la power law.   16
Ad esempio, negli ecosistemi aridi, si formano pattern spaziali regolari auto-organizzati 
con varie forme: a strisce (“a macchia di tigre”), labirintici, a punti (“a macchia di 
leopardo”) e chiazze prive di vegetazione (gap) (Rietkerk et al., 2004; Rietkerk et al., 
2008). A piccola scala la formazione di cluster è incentivata dal feedback positivo tra 
vegetazione e la disponibilità d’acqua nel sottosuolo: maggiore è la densità di piante e 
maggiore è la quantità di acqua che filtra e resta disponibile nel suolo poiché la 
copertura delle piante ne limita l’evaporazione. A grande scala agisce invece il feedback 
negativo dovuto alla carenza d’acqua disponibile nelle zone prive di vegetazione e alla 
competizione per la risorsa quando la densità vegetale supera la capacità portante del 
sistema (Klausmeier, 1999). In questo modo si instaura il feedback scala-dipendente: 
sorgono  pattern spaziali ben regolari e i vari cluster hanno una distribuzione di 
frequenza delle loro classi di taglia che segue la power law (Kéfi et al., 2007). 
Nella savana il pattern predominante che si viene a delineare nella prateria per l’azione 
del feedback scala-dipendente consiste in una serie alternata di chiazze formate da alberi 
ed arbusti (Lejeune et al., 1999). Il meccanismo alla base di tale distribuzione spaziale è 
costituito dall’effetto positivo che le piante esercitano l’una per l’altra, con l’accumulo 
dei nutrienti a livello locale, e dall’effetto negativo a larga scala di competizione per lo 
sfruttamento delle risorse  che si instaura tra le lunghe radici superficiali che traggono 
gli scarsi nutrienti dai terreni circostanti (Belsky, 1994).  
Pattern di distribuzione spaziale sono stati osservati anche in alberi caratteristici 
dell’habitat alpino e subalpino, sulle Montagne Rocciose, in particolare per le due 
specie: Abies lasiocarpa e Picea engelmannii; tali piante crescono raggruppate in fasce 
parallele che si dispongono perpendicolarmente alla direzione del vento invernale 
predominante e si protendono in modo digitiforme fino alla vegetazione della tundra 
che caratterizza i pendii a quote più elevate (Rietkerk et al., 2008). Tale distribuzione è 
correlata a quattro fattori: vento, alberi,  accumulo di neve e gli effetti negativi della 
neve sulla sopravvivenza dei semi degli alberi (Hiemstra et al., 2002). Il vento erode e 
trasporta la neve dalle posizioni più esposte facendola depositare sottovento, tra le fasce 
di alberi dove la velocità del vento è ridotta; di conseguenza la neve si accumula in tali 
aree prive di vegetazione ed esercita un effetto a feedback negativo, ostacolando 
l’insediamento e lo sviluppo di nuovi semi. Viceversa, all’interno della fascia di alberi, 
si osserva il feedback positivo perché a tale livello locale c’è un minor accumulo di neve   17
e un maggiore riparo dal vento: condizioni ottimali per la crescita di nuovi semi 
(Bekker, 2005). 
Lo studio di Bertness e Grosholz (1985), ha evidenziato come anche i letti di mitili 
tendano a distribuirsi in modo da formare strisce regolari, orientate perpendicolarmente 
alla direzione del flusso di marea,  lungo l’intertidale olandese. Ciascun mitilo, facilita 
l’insediamento degli altri conspecifici a livello locale rappresentando un valido 
substrato di attacco su un fondale incoerente; a grande scala invece subentra il feedback 
negativo dovuto alla competizione per le alghe nutritive trasportate dalle correnti, che si 
instaura tra i bivalvi e che ne influenza la crescita (Van de Koppel et al., 2005). Tali 
pattern spaziali regolari, auto-organizzati, sono stati anche evidenziati da una serie di 
altri studi che hanno dimostrato come  i cluster e le gap che ne derivano, esibiscano una 
distribuzione di frequenza delle classi di taglia che segue la power law come risultato 
dei processi locali di disturbo-recupero che avvengono nei letti di mitili impattati dal 
moto ondoso (Guichard et al., 2003; Van de Koppel et al., 2008; Wootton, 2001). Tali 
studi concordano sul fatto che la regolare distribuzione spaziale che si osserva a larga 
scala è il risultato della concomitanza dell’interazione tra gli organismi del letto di mitili 
(gli strutturanti bivalvi e tutti gli organismi ad essi associati) e dell’agente esterno di 
disturbo rappresentato dalle grandi mareggiate (Van de Koppel et al., 2008).  
Van de Koppel e i suoi co-autori (2008), hanno dimostrato come gli esemplari di 
Mytilus edulis formino dei pattern spaziali auto-organizzati, composti da cluster di circa 
5 cm, distanziati 10 cm l’uno dall’altro, in condizioni omogenee di laboratorio, simili a 
quelli che si osservano in natura. I mitili, lasciati in un mesocosmo, dopo appena un 
giorno sviluppano spontaneamente un pattern regolare identico a quello riscontrabile in 
natura, che è correlato esclusivamente alle interazioni che avvengono tra gli individui, 
visto che il substrato non è eterogeneo e le condizioni sono controllate ed omogenee 
(concentrazione di alghe nutritive sospese, salinità e temperatura). Ancora una volta il 
feedback scala-dipendente spiega la distribuzione spaziale regolare: il movimento dei 
mitili diminuisce (feedback positivo) quando gli individui si aggregano per formare 
cluster a piccola scala, attaccandosi gli uni agli altri con il bisso e prevenendo così 
meglio la predazione e lo scalzamento dalle mareggiate; quando l’aggregazione avanza 
e porta alla formazione di cluster a larga scala, la mobilità dei mitili aumenta creando 
un  feedback negativo per l’ulteriore aggregazione. Quest’ultimo meccanismo è 
potenzialmente correlato alla competizione che insorge a  causa dello sfruttamento delle   18
alghe nutritive sospese entro i vari raggruppamenti.  A differenza di un letto di mitili 
omogeneo, tale raggruppamento in cluster è un compromesso che garantisce l’optimum 
ecologico ai bivalvi: maggiore resistenza allo scalzamento esercitato dal moto ondoso e 
maggior tasso di crescita individuale mediante la riduzione degli effetti della 
competizione.  
Anche Guichard e suoi co-autori (Guichard et al., 2003) hanno studiato sia i processi 
biotici che abiotici che avvengono a livello locale e hanno spiegato la formazione 
spontanea di un pattern a larga scala nelle comunità dell’intertidale dominate dai mitili, 
esaminando le interazioni locali tra i conspecifici e l’interazione tra il letto di mitili e il 
disturbo del moto ondoso. Il modello è simile a quello delle epidemie (Rhodes et al., 
1997) e delle foreste soggette ad incendi (FFM; Clar et al., 1999) e si basa 
sull’interazione a livello locale tra un disturbo che crea gap (moto ondoso, specialmente 
durante l’inverno) e ricolonizzazione delle gap da parte dei mitili (che avviene mediante 
una successione di specie sottodominanti che la facilitano o la precedono) per spiegare 
la complessità ambientale osservata a larga scala. Il letto di mitili viene suddiviso in 
tante celle di una matrice regolare e ciascuna cella può essere vuota, occupata da 
elementi del letto di mitili suscettibili al disturbo o disturbata (cella che ha i 
confini/bordi disturbati e instabili con mitili scalzati); la ricolonizzazione si diffonde 
dalle celle occupate alle celle vuote adiacenti (soprattutto grazie allo spostamento 
laterale di individui adulti dalle aree limitrofe occupate, oltre che al reclutamento e alla 
crescita in biomassa), mentre il disturbo si sposta nella matrice dalle celle disturbate alle 
celle adiacenti occupate. Infatti quando si crea una chiazza, i suoi confini sono fatti da 
mitili che hanno perso l’attacco con il bisso al substrato e agli altri conspecifici vicini; 
di conseguenza, i confini delle gap appena formate sono temporaneamente instabili e 
più suscettibili ad ennesimi eventi di disturbo rispetto alle aree rimaste intaccate 
(Denny, 1987). 
I modelli alla base delle foreste soggette ad incendi sono anch’essi un valido esempio di 
SOC. Il questo caso il disturbo (fuoco) è introdotto da fulmini occasionali; la 
propagazione dell’incendio avviene a livello locale e si verifica da un sito incendiato ad 
un sito confinante, occupato da alberi. Il recupero è rappresentato dalla ricolonizzazione 
da parte degli alberi in siti vuoti, dopo essere stati devastati dall’incendio. La 
distribuzione degli incendi è una power law (si verificano spesso incendi di piccola 
entità ma talvolta, anche se con minor frequenza, divampano imprevedibili eventi   19
catastrofici), così come la distribuzione di frequenza delle classi di taglia dei cluster che 
segue anch’essa la legge di potenza come risultato dei processi locali di disturbo-
recupero nelle foreste impattate del fuoco (Malamud et al., 1998). 
Un discorso analogo vale per il modello SRI (susceptible-infected-recovered) delle 
epidemie: la lenta migrazione di pochi individui infetti tra la popolazione sana è 
sufficiente per far scaturire un’epidemia collettiva (Levin et al., 1996).  
In tali sistemi (epidemie, FFM e letti di mitili impattati dalle mareggiate invernali), la 
criticità e l’invarianza di scala sono associati a fluttuazioni temporali imprevedibili a 
larga scala. Il disturbo non si distribuisce omogeneamente tra tutte le celle della matrice 
ma la suscettibilità al disturbo da parte di ogni cella dipende dallo stato delle celle con 
cui confina, in particolare se sono o no disturbate (Pascual et al., 2005). Inoltre il 
disturbo ha una durata limitata e la fine del disturbo non porta subito ad una cella 
suscettibile ma ad una fase di transizione, di celle vuote che devono prima essere 
ricolonizzate perché possano nuovamente essere impattate dal disturbo (sistema a tre 
stati). Molto importante è anche la separazione nelle scale temporali di disturbo e 
recupero: gli eventi di disturbo si innescano in un arco temporale maggiore del tempo di 
recupero (ciò permette al sistema di crescere prima di un nuovo collasso) ma la crescita 
e la ricolonizzazione sono più lente rispetto alla diffusione del disturbo; quest’ultimo 
può così impattare velocemente interi cluster e portare a grandi ed intermittenti 
fluttuazioni dello stato del sistema (Pascual et al., 2005). Quando il parametro che 
controlla il sistema (nei tre esempi: forza del moto ondoso, quantità di incendi e 
diffusione dell’epidemia) raggiunge il valore soglia il sistema diventa critico e inizia a 
presentare diverse proprietà emergenti, in particolare una distribuzione di frequenza dei 
cluster che segue la power law e mostra invarianza di scala: cluster di tutte le taglie 
sono presenti nell’intera matrice e non dipendono dalla risoluzione o scala a cui il 
sistema viene osservato (Pascual et al., 2005). Tali sistemi ecologici SOC quindi 
mostrano un comportamento con improvvisi e drastici cambiamenti di stato dovuti a 
piccole variazioni del processo sottostante; tali fluttuazioni sono caratterizzate da 
importanti cambiamenti nell’abbondanza del popolamento e diversità specifica (Pascual 
et al., 2005). 
Nei sistemi a due stati come le foreste tropicali disturbate dagli uragani (Solé et al., 
1995; Katori, 1998; Kizaki et al., 2007) e i letti di mitili impattati dai predatori (Robles   20
et al., 2002) le celle della matrice hanno solo due possibili conformazioni (occupate o 
vuote/gap) e la suscettibilità al disturbo (vento/aragoste) dipende dalla densità locale 
degli individui (che generalmente è inversamente proporzionale). Entrambe le 
dinamiche di disturbo e recupero agiscono a livello locale ma il disturbo si diffonde più 
velocemente (partendo dai confini delle gap create) e su una scala spaziale maggiore 
comparata a quella del recupero (colonizzazione di alberi/mitili) e pertanto agisce in 
maniera omogenea su tutto il sistema. Tali ecosistemi a due stati vanno incontro al 
collasso quando il disturbo cresce al di sopra di un preciso valore soglia/critico; quindi, 
quando si osservano cluster che seguono la power law e mostrano invarianza di scala 
come risultato dei processi locali di disturbo-recupero significa che una catastrofe è 
imminente e che il parametro che governa tali sistemi è vicino al suo valore critico 
(Pascual et al., 2003). Si tratta di sistemi molto sensibili alle perturbazioni, con bassa 
resilienza, in cui anche piccole variazioni dei parametri sottostanti portano ad un 
cambiamento catastrofico. Poiché il disturbo, una volta scaturito, si diffonde tra tutti i 
cluster, nessun raggruppamento ne è esente e dato che anche il recupero è più lento, non 
si possono ripristinare ed accumulare grandi quantità di organismi nell’arco di tempo 
compreso tra due eventi di disturbo; il sistema, quindi, non è suscettibile a grandi eventi 
di disturbo e non si verificano notevoli ed intermittenti fluttuazioni temporali: in questi 
casi non si parla di SOC ma di “criticità classica” (Pascual et al., 2003). 
L’ennesimo esempio di SOC nelle comunità ecologiche proviene da Bertness e i suoi 
collaboratori (Bertness et al.,1998) che hanno evidenziato come anche i balani si auto-
organizzano nello spazio formando gruppetti di esemplari distribuiti in modo regolare in 
seguito alla concomitanza di facilitazione (che si verifica con l’aumento 
dell’umettamento) e competizione, i due processi responsabili del feedback scala-
dipendente. 
 
1.5 – Obiettivi del lavoro di tesi  
L’obiettivo del seguente lavoro di tesi, svolto su organismi caratteristici della battigia di 
substrato roccioso del Mediterraneo, consiste nel valutare se la Cystoseira compressa ed 
il popolamento naturale ad essa associato si auto-organizzano in uno stato critico (SOC) 
in risposta ad un disturbo esterno rappresentato dall’azione esercitata dal moto ondoso.   21
L’analisi sperimentale nasce da un precedente studio pilota condotto mediante un 
campionamento fotografico sulla distribuzione spaziale del popolamento di C. 
compressa: le osservazioni sul campo hanno evidenziato come tale alga strutturante 
colonizzi l’intertidale roccioso con la formazione di “cinture” distribuite in modo 
eterogeneo lungo l’asse orizzontale della costa. Tale eterogeneità è data dalla presenza 
di chiazze di roccia nuda (gap) di svariate dimensioni che verosimilmente riflettono vari 
eventi di disturbo meccanico causato dalle mareggiate; in particolare le dimensioni delle 
gap sono direttamente proporzionali all’entità del disturbo che le ha generate. 
Andando a conteggiare in tali popolamenti la distribuzione di frequenza delle classi di 
taglia delle chiazze libere (cm
2 di roccia nuda in quadrati di 50cm x 50cm) si osserva 
che sono molto frequenti chiazze di pochi cm
2 (0-200 cm
2), mentre sono rare le chiazze 
con estensioni maggiori.  Quindi, benché la maggior parte degli eventi di disturbo sia di 
piccole dimensioni, eventi estremi correlati a fortissime mareggiate possono avvenire 
sebbene con bassa frequenza: si generano eventi di tutte le dimensioni, la cui 
distribuzione in un grafico doppio logaritmico segue una distribuzione power law. Tali 
considerazioni suggeriscono che il sistema in esame evolve spontaneamente verso uno 
“stato di criticità auto-organizzata” (SOC): il sistema si auto-organizza in una maniera 
ben definita, caratterizzata da una modalità di distribuzione che resta invariata a 
qualunque scala il sistema stesso viene indagato e in cui anche la più piccola 
perturbazione può evolvere creando ripercussioni sul sistema di tutte le entità.  
Lo studio pilota ha inoltre permesso di quantificare l’effetto del disturbo meccanico 
medio che agisce sul popolamento e di pianificare gli eventi di disturbo a cui sottoporre 
il sistema per tentare di separare quanto la struttura macroscopica dei popolamenti 
rifletta gli eventi di auto-organizzazione rispetto a eventi spaziali o temporali di 
variazione ambientale. 
I principali lavori sull’auto-organizzazione nei sistemi ecologici sono svolti o 
combinando studi basati su osservazioni di campo con modelli matematici (Couteron et 
al., 2001) o tramite esperimenti manipolativi per indagare quali processi permettono 
l’auto-organizzazione (Maron et al., 1997).  In questo caso, invece, lo studio è effettuato 
confrontando la risposta dei popolamenti ad alghe ed invertebrati associati a C. 
compressa a differenti eventi di disturbo meccanico, generati per simulare gli effetti di 
forti mareggiate. Gli eventi di disturbo sono applicati secondo due criteri diversi in   22
grado di discriminare tra processi di autorganizzazione e processi di risposta dei 
popolamenti alla variabilità ambientale. 
Andando a confrontare le differenze (in termini di abbondanza di ciascuna specie e di 
ricchezza specifica) dei popolamenti sottoposti a ciascuno dei due trattamenti con 
popolamenti non trattati (controlli) è stato possibile testare l’ipotesi in esame, secondo 
la quale  la C. compressa ed il popolamento ad essa associata si auto-organizzano. 
In particolare, se non emergono differenze statisticamente significative tra le due 
tipologie di disturbo è plausibile supporre che i processi di auto-organizzazione non 
siano rilevanti per il popolamento in esame o che la risposta degli organismi 
all’eterogeneità ambientale sia altrettanto importante. Viceversa, qualora emergano 
differenze statisticamente significative dalle analisi sperimentali, è  verosimile ritenere 
che processi di auto-organizzazione siano potenzialmente importanti nel determinare le 
modalità distributive dei popolamenti dominati da Cystoseira compressa e siano 
distinguibili dagli effetti della eterogeneità ambientale.   23
2.  MATERIALI E METODI 
2.1 – Area di studio 
Il seguente studio è stato svolto tra l’inizio dell’autunno 2009 e la fine dell’estate 2010, 
lungo la costa di Calafuria (43° 28' N, 10° 20' E), tra la frazione di Antignano e 
Quercianella, a pochi Km a Sud di Livorno (Fig. 2.1.1). La porzione di costa esaminata, 
estesa per circa 1 Km, è compresa tra –10 cm e +10 cm rispetto al livello medio di bassa 
marea. 
Fig. 2.1.1 – Area di studio  24
La scogliera di Calafuria è situata nel Mar Ligure (Mediterraneo nord-occidentale) e, 
come il nome stesso suggerisce, è particolarmente aspra e battuta dalla furia del mare 
essendo esposta ai venti del III e del IV quadrante, anche se i venti più costanti risultano 
essere quelli provenienti dal I e dal II. 
E’ uno dei tratti geologicamente più interessanti del litorale toscano. La roccia è 
costituita da arenaria quarzosa compatta che, notevolmente soggetta a fenomeni di 
erosione, fa sì che il substrato risulti talora frastagliato e ricco di anfratti e fratture. In 
particolare, la tenera arenaria risulta essere intersecata da venature eruttive ofiolitiche 
(per lo più gabbro), più resistenti all’erosione delle particelle di quarzo trasportate dal 
vento: il risultato di questa erosione è la formazione di strutture simili ad alveoli, una 
specie di spugna rocciosa dove le parti più dure sono rimaste esposte, rivelando la loro 
struttura interna. Si tratta di un paesaggio che sembra disegnato, tanto da meritare il 
nome popolare di "Sassoscritto"; tuttavia risulta essere uno scenario estremamente 
effimero dato chi il vento è sempre all'opera e la scogliera si consuma costantemente 
sotto la sua pressione. 
 
2.2 – Caratteristiche ecologiche del popolamento indagato 
Questo lavoro è stato condotto in ambiente di battigia di costa rocciosa. Le specie sessili 
e mobili che popolano gli ambienti di costa rocciosa hanno elevate capacità di 
colonizzare il substrato resosi disponibile in seguito ed eventi di disturbo (in genere 
mareggiate) e mostrano una complessa serie di interazioni (Dayton, 1971). Pertanto, la 
zona dell’intertidale roccioso con le sue comunità, grazie alle sue rapide dinamiche ed 
ai suoi organismi macroscopici e di modesta taglia e mobilità, risulta essere un raro 
sistema ecologico che ben si presta ad esperimenti manipolativi che si basano su rapide 
osservazioni spaziali e temporali delle dinamiche di un ecosistema naturale complesso 
(Paine, 1994). 
La principale specie oggetto di studio è l’alga bruna Cystoseira compressa; essa 
appartiene alla classe delle Phaeophyceae, più precisamente all’ordine Fucales ed è una 
specie molto comune nell’infralitorale roccioso del Mediterraneo, dalla superficie sino a 
2-3 m di profondità, dove forma dense popolazioni.  
Il tallo è cespitoso, di conformazione dendritica; i rami sono appiattiti alla base, carnosi 
e con sommità arrotondata. Le superfici sono completamente lisce, prive di rametti e   25
spine s spesso provviste di vescicole aerifere che consentono alle fronde di rimanere 
erette nell’acqua. Dai rami primari , piuttosto lunghi, si dipartono rami secondari 
alternati. Il colore varia a seconda dell’età: bruno rossastro-chiaro o bruno-giallastro e 
quasi dorato negli esemplari più giovani. Le dimensioni sono estremamente variabili 
con talli compresi tra 5 cm e 100 cm di altezza e con ramificazioni relativamente corte. 
Si distingue da tutte le altre alghe del genere Cystoseira per il tallo notevolmente 
appiattito (a cui deve il nome) e per avere un disco basale di dimensioni ridotte (1-3 cm) 
(Bussotti et al, 1996). 
Come tutte le alghe del genere Cystosiera  anche C. compressa viene indicata come 
“canopy-forming” (Benedetti-Cecchi et al., 1993), ovvero alga che grazie alla 
complessa struttura tridimensionale del suo tallo condiziona le modalità di 
distribuzione, abbondanza e diversità dei popolamenti sottostanti. La sua influenza sui 
popolamenti ad essa associati si esplica attraverso la modificazione di fattori fisici, quali 
luce (Reed et al., 1984), idrodinamismo (Duggins et al., 1990; Fonseca et al., 2005), 
essiccamento (Mc Cook et al., 1991) e biologici, quali ad esempio i tassi di 
reclutamento e la mortalità post-insediamento dei propaguli di alghe (Brawley et al., 
1991; Benedetti-Cecchi et al., 1992) e di larve di balani (Connell, 1961; Hawkins, 1983; 
Leonard, 1999), così come la densità e l’efficienza dei predatori (Menge, 1978; 
Underwood, 1998). 
La scomparsa di tale specie ha importanti ripercussioni sull’efficienza di processi 
fondamentali, quali il riciclo dei nutrienti ed i tassi di fotosintesi, e può pertanto 
comportare drastiche conseguenze sia a livello ecologico che economico (Worm et al., 
1999; Benedetti-Checci et al., 2001). Ne è un esempio il declino di attività di piccola 
pesca a causa della riduzione della produttività di sistemi marini costieri (Worm et al., 
2000). 
I popolamenti oggetto di studio, descritti da diversi lavori , sono caratterizzati dall’alga 
bruna Cystoseira compressa (Esper) Gerloff et Nizamuddin, spesso interspersa a mitili 
(Mytilus galloprovincialis Lamarck) (Benedetti-Cecchi et al., 1993; Benedetti-Cecchi et 
al., 1997). Tali popolamenti comprendono numerose altre specie algali, quali 
corallinacee incrostanti (Croste) come Lithophyllum orbiculatum (Foslie) Foslie, Ralsia 
verrucosa (Areschoug) Areschoug, l’alga bruna Nemoderma tingitanum Schousboe et 
Bornet ed alghe formanti feltri. Queste includono alghe corallinacee a tallo articolato 
come  Corallina elongata Ellis  et  Solander,  Jania rubens (Linné) Lamouroux e   26
Haliptilon virgatum (Zanardini) Garbary & Johansen, alghe filamentose (Fil) del genere 
Ceramium,  Chaetomorpha  e  Cladophora, la specie filamentosa di alga rossa 
Falkenbergia rufolanosa (Harvey) Schmitz e Callithamnion granulatum (Ducluzeau) 
Agardh , alghe corticate a tallo ramificato come Laurencia obtusa (Hudson) 
Lamouroux, Chondria boryana (De Notaris) De Toni, Gastroclonium clavatum (Roth) 
Ardissone,  Hypnea musciformis (Wulfen) J.V. Lamouroux, Pterocladia e Gelidium, 
Boergeseniella fruticulosa (Wulfen) Kylin, ed alghe verdi a tallo laminare (TTS) come 
Padina pavonica (Linnaeus) Thivy, Dictyota dichotoma (Hudson) J.V. Lamouroux e 
Dictyopteris polyplodes (A.P. De Candolle) J.V. Lamouroux.  
Gli erbivori più comuni sono rappresentati dalle patelle Patella aspera Roding e P. 
caerulea  Linné e da altri gasteropodi come Osilinus turbinatus Van Born. Altri 
invertebrati presenti sono il crostaceo cirripede Balanus glandula Darwin, il polichete 
tubicolo Vermetus triqueter Bivona-Bernardi e i batteri del genere Ruvularia (Menconi 
et al. 1999; Benedetti-Cecchi 2001). 
 
Le sorgenti di disturbo più comuni in questo ambiente sono rappresentate dall’impatto 
meccanico delle onde durante tempeste e mareggiate (Underwood, 1998) e 
dall’esposizione aerea del substrato durante i periodi di mare calmo ed alta pressione 
barometrica (Benedetti-Cecchi et al., 2001). Entrambi i tipi di eventi sono in grado di 
rimuovere le fronde o interi organismi dal substrato (Underwood, 1999), aprendo 
chiazze di spazio libero di dimensioni variabili da pochi cm
2
 sino a circa 1 m
2 (Bulleri et 
al., 2002), soggette a fenomeni di ricolonizzazione variabili nello spazio e nel tempo in 
funzione di processi fisici e biotici (Benedetti-Cecchi, 2000). 
 
2.3 – Disegno sperimentale 
All’interno dell’habitat indagato sono stati scelti in modo casuale 15 transetti di 180 x 
30 cm ciascuno all’interno di “cinture” omogenee di C. compressa e quindi del 
popolamento di alghe ed invertebrati ad essa associati. Tutti i transetti, distribuiti in 
modo casuale lungo una linea di costa estesa per circa 1 Km, sono rivolti ad Ovest/Sud-
Ovest, sono esposti alla medesima azione del moto ondoso e ai medesimi venti 
prevalenti  e sono ubicati su lastroni di rocce di arenaria caratterizzati da una modesta 
pendenza (< 25°), lunghi da 15 a 50 m e larghi da 2 a 10 m, interspersi tra aree con 
substrato di pendenza variabile e pareti rocciose inaccessibili, a picco sul mare.     27
Ogni transetto è composto da 6 quadrati contigui 30 x 30 cm, disposti parallelamente 
alla battigia, tra –10 cm e +10 cm rispetto al livello medio di bassa marea.  
Attraverso una procedura casuale i transetti sono stati ripartiti tra le seguenti condizioni 
sperimentali: 
•  Disturbo: fattore fisso presente con due livelli, un disturbo che agisce ai margini 
di aree già impattate (SOC) e un disturbo che agisce in modo spazialmente 
distribuito (SPD);  
•  Intensità: fattore fisso ed incrociato con il fattore Disturbo, presente con due 
livelli, Alta (H) e Bassa (L);  
•  Controllo. 
In particolare, al fattore Disturbo sono stati assegnati 12 transetti, 6 per ciascuna delle 2 
tipologie di disturbo applicate. Dei 6 transetti assegnati al livello SOC, 3 sono stati 
attribuiti al livello del fattore Intensità Alta e 3 al livello Bassa. In modo analogo sono 
stati ripartiti i 6 transetti relativi al livello del fattore Disturbo SPD. Pertanto, per 
ciascuna combinazione dei fattori presi in esame (SOC-H, SOC-L, SPD-H, SPD-L) 
sono presenti 3 repliche. I rimanenti 3 transetti sono stati assegnati al Controllo: tale 
ripartizione delle repliche rende il disegno sperimentale asimmetrico (Fig. 2.3.1). 
 
Fig. 2.3.1 – Disegno di campionamento 
 
Il Disturbo consiste nell’asportazione degli organismi dalla roccia mediante martello e 
scalpello, in modo da generare chiazze di substrato di 5 x 5 cm disponibili per 
successivi eventi di ricolonizzazione all’interno dei quadrati 30 x 30 cm che 
compongono i transetti. In particolare, per testare l’ipotesi in esame, sono state applicate 
2 tipologie di disturbo distribuite in modo differente partendo da cinture omogenee.   28
•  In un caso (SPD) l’evento di disturbo è stato distribuito secondo un gradiente 
spaziale ottenuto assegnando le chiazze disturbate tra i sei quadrati del transetto 
in numero di 6 (3), 6 (3), 4 (2), 4 (2) 2 (1) e 2 (1) chiazze per l’Alta (Bassa) 
Intensità; la posizione delle chiazze all’interno di ciascun quadrato è stata 
effettuata in modo casuale. In ogni data successiva dall’inizio dell’esperimento 
(T0) il disturbo viene ripetuto e le chiazze di rimozione di 25 cm
2 ogni volta 
vengono allocate a caso all’interno delle unità sperimentali, rispettando il 
gradiente spaziale sopra menzionato. 
Questa condizione permette di esaminare le risposte dei popolamenti ad eventi 
di disturbo spazialmente distribuiti, in accordo con la teoria ecologica classica 
secondo cui è la variabilità spaziale dei processi ecologici (disturbo in questo 
caso) a generare variabilità nei popolamenti (Benedetti-Cecchi et al., 1999).  
 
•  Nel secondo caso (SOC) viene esaminata la risposta dei popolamenti ad eventi 
di disturbo distribuiti in modo casuale nello spazio alla prima applicazione (T0) 
ed andando a disturbare, nelle applicazioni successive, in modo mirato solo i 
margini delle chiazze precedentemente disturbate. Pertanto, a partire dalla 
seconda data di campionamento (T1), la stessa quantità di disturbo che viene 
distribuita sui transetti assegnati alla condizione SPD, nei transetti SOC viene 
applicata solo sui bordi di chiazze preesistenti e mantenute fisse per tutta l’arco 
temporale dell’esperimento. In questo caso l’evento di disturbo non è stato 
distribuito secondo un gradiente spaziale ma è stato ottenuto assegnando le 
chiazze disturbate a tutti e sei i quadrati del transetto in numero di 4 e 2 chiazze 
rispettivamente per l’Alta e la Bassa Intensità. 
L’applicazione del disturbo sui bordi è giustificato dal fatto che, nei sistemi dove 
è fondamentale il meccanismo dell’autorganizzazione, gli eventi di disturbo 
hanno maggiore probabilità di influenzare il popolamento in aree già disturbate 
in precedenza (Stachowicz et al. 2002, Van de Koppel 2008). 
In questo modo vengono simulati processi che operano soltanto a piccola scala 
(all’interno dei quadrati), mentre non sono imposti processi in grado di generare 
variabilità a grande scala (rappresentata in questo caso da quadrati lungo il 
transetto). In questo modo si determina la condizione fondamentale per 
l’emergenza di modalità distributive su scale spaziali più ampie qualora processi 
SOC siano importanti.   29
Il secondo fattore considerato, Intensità, è uno degli attributi più importanti del disturbo, 
in quanto determina il numero degli organismi rimossi (Sousa, 1985; Huston et al., 
1994; Connell et al., 1997) e, di conseguenza, la velocità e le modalità di recupero dei 
popolamenti, in termini sia di composizione specifica che di abbondanza di determinate 
specie (Sousa, 1980; Airoldi, 1998; Underwood, 1998).  
In particolare l’Alta Intensità viene realizzata andando a rimuovere, in ciascuna data in 
cui viene effettuato il disturbo, un totale di 24 chiazze di 25 cm
2 ciascuna in ogni 
transetto assegnato randomicamente a tale condizione sperimentale. Per la Bassa 
Intensità invece le chiazze in totale in ogni transetto sono solo 12 e l’area totale rimossa 
dal popolamento di ciascun transetto è di 300 cm
2 contro i 600 cm
2  manipolati in ogni 
transetto assegnato all’Alta Intensità. 
 
2.4 – Raccolta dei dati 
I dati sono stati acquisiti mediante campionamenti visivi (non distruttivi e quindi 
ripetibili nel tempo) di ricoprimento % dei vari taxa presenti nei popolamenti dei 15 
transetti in 3 date di campionamento scelte a random e intervallate ciascuna da 4 mesi 
circa (T0 - T1 - T2). 
Il campionamento è stato effettuato utilizzando un quadrato di maglia metallica di 20 x 
20 cm suddiviso in 25 sub-quadrati di 4 x 4 cm. L’abbondanza degli organismi sessili è 
stata stimata assegnando un punteggio da 0 (assenza di quel taxon) a 4 (intera superficie 
coperta) al ricoprimento di ciascun taxon in ciascun sub-quadrato, quindi sommando tra 
loro le 25 stime effettuate ed esprimendo i valori finali in percentuale (Dethier et al. 
1993). 
L’abbondanza degli organismi mobili è stata espressa come numero di individui per 
quadrato.  
Gli organismi sono stati individuati al livello tassonomico più dettagliato possibile 
ottenibile sul campo. I taxa che non è stato possibile identificare a livello di specie o 




2.5 – Analisi statistiche dei dati 
I dati raccolti, separatamente per ciascuna data di campionamento, sono stati analizzati 
mediante tecniche di analisi univariata (analisi della varianza: ANOVA) e multivariata 
(PERMANOVA) al fine di esaminare sia singole variabili, quali l’abbondanza di 
ciascuna specie espressa come valore di ricoprimento percentuale , sia la struttura e la 
composizione dei popolamenti in relazione a diverse intensità e tipologie di disturbo. 
L’analisi della varianza è uno dei metodi statistici più utilizzati nell’ecologia 
sperimentale, ma è stato più volte sottolineato come, soprattutto negli studi di 
valutazione di impatto, l’approccio integrato di procedure univariate e multivariate 
possa meglio identificare differenze a livello di popolazioni e popolamenti (Chapman et 
al., 1995; Clarke, 1993). Infatti, mentre con l’analisi della varianza è possibile testare 
ipotesi (falsificarle o meno), i metodi multivariati permettono anche la comparazione 
della struttura dei popolamenti su base grafica, attraverso tecniche di classificazione ed 
ordinamento dei dati.  
 
2.5.1 – Analisi univariata 
L’analisi della varianza (ANOVA) è stata condotta al fine di testare l’ipotesi di possibili  
differenze in termini di ricoprimento % di ogni singola specie o gruppo morfologico tra 
diversi eventi di disturbo meccanico, generati per simulare l’azione del moto ondoso. 
L’ANOVA è stata effettuata utilizzando il software WinGMAV5 (Underwood e 
Chapman, Università di Sydney, Australia). 
Le analisi sono state condotte sulla specie strutturante Cystoseira compressa e quelle 
particolarmente abbondanti (es. gruppo morfologico delle alghe filamentose). 
 Il modello lineare per l’analisi della varianza relativo a tale disegno sperimentale è il 
seguente: 
Xijr = µ + Di + Ij + DxIij + εr(ij) 
Tale modello include sia le sorgenti di variabilità relativa ai fattori in esame (Disturbo 
(D), Intensità (I) e la loro interazione (DxI), sia la variazione non spiegata da tali 
sorgenti di variazione (ε, variabilità residua o errore); il modello si riferisce al valore 
che la variabile di risposta X assume nella replica k, nel i-esimo livello di D e nel j-
esimo livello di I.   31
L’ipotesi nulla relativa all’effetto di ciascuna sorgente di variazione viene valutata 
attraverso un test F. Poiché una delle assunzioni della analisi della varianza riguarda 
l’omogeneità delle varianze attraverso i livelli dei fattori, prima di procedere nella 
analisi, è stato condotto il test di Cochran (Underwood, 1997). Nei casi in cui le 
varianze si sono dimostrate eterogenee (come indicato dall’esito significativo del test: P 
< 0.05) sono state stabilizzate o mediante trasformazione secondo radice quadrata 
(√(x+1)), o attraverso trasformazione logaritmica (ln(x)). Solo in un caso, invece, non è 
stato possibile stabilizzarle mediante alcuna trasformazione. Per l’analisi, sono stati 
quindi usati i dati non trasformati e i risultati sono stati riferiti ad un livello più 
conservativo di significatività (P < 0.01) per compensare l’aumentata probabilità di 
commettere un errore di Tipo I (i.e. respingere l’ipotesi nulla anche se in realtà questa è 
vera). 
Al fine di rendere di immediata comprensione le differenze di distribuzione di 
abbondanza tra i diversi trattamenti sperimentali, i dati di ricoprimento % sono stati 
rappresentati mediante grafici elaborati con SigmaPlot v8.0. 
2.5.2 – Analisi multivariata  
La PERMANOVA (Permutational Multivariate Analysis of Variance, Anderson, 2001) 
è stata utilizzata per esaminare l’effetto dei trattamenti sperimentali sulla struttura 
dell’intero popolamento, secondo un disegno fattoriale comprendente i seguenti fattori:  
1) Disturbo (2 livelli, fisso) 2) Intensità (2 livelli, fisso) 3) la loro interazione (DxI). 
La dissimilarità tra i popolamenti sottoposti a ciascuna combinazione di trattamenti è 
stata calcolata mediante l’indice di Bray-Curtis (Bray & Curtis 1957), applicato ai dati 
trasformati con la radice quarta per i dati del T1 e con la radice quadrata per quelli del 
T2. Tali trasformazioni hanno permesso di provvedere ad un bilanciamento dei dati ed 
evitare, quindi, che le specie più comuni ed abbondanti (es. Cystoseira compressa) 
“pesino” troppo nello stabilire le differenze tra campioni. 
Il termine residuo ha fornito il denominatore appropriato per ciascun test, mentre i dati 
relativi alle singole osservazioni hanno costituito le unità di permutazione necessarie per 
generare il valore della statistica di riferimento (pseudo-F) riferimento data vera 
l’ipotesi nulla.  
Le differenze individuate dalla PERMANOVA sono state rappresentate graficamente 
mediante nMDS (non-metric MultiDimensional Scaling), costruiti sulla base di matrici   32
di dissimilarità di Bray-Curtis. Tale procedura multivariata di ordinamento permette di 
costruire una mappa dei campioni a due o tre dimensioni, tale che le distanze tra i punti 
(i campioni, in questo studio le singole repliche o transetti) sulla mappa riflettano la 
maggiore o minore somiglianza tra i campioni stessi e, quindi, siano rappresentative dei 
valori di similarità della matrice triangolare. La validità della rappresentazione grafica è 
espressa in termini di valore di stress: risultati accettabili si hanno per valori di stress 
<0,2; già per valori pari a 0,3 la rappresentazione è considerata poco affidabile. 
Al fine di visualizzare le differenze nella struttura dei popolamenti, sono stati calcolati i 
centroidi delle tre repliche in ciascuna combinazione di trattamenti (Anderson, 2001). 
Tali centroidi sono stati ricavati dalle coordinate principali ottenute dalla matrice di 
dissimilarità di Bray-Curtis calcolata sui dati raccolti a ciascuna data di campionamento. 
I taxa principalmente responsabili delle modalità di differenze evidenziate nel T2 sono 
stati individuati mediante SIMPER (Similarity Percentages, Clarke, 1993). 
Tutte le procedure multivariate sono state condotte mediante il programma PRIMER v6 
(Clarke & Gorley 2006, Plymouth Marine Laboratory, UK).   33
3.  RISULTATI 
3.1 – Risultati della prima data di campionamento (T1) 
3.1.1 – Effetti a livello dei singoli taxa 
Dopo 4 mesi dall’inizio dell’esperimento, nonostante non sia possibile discriminare tra 
le due tipologie di Disturbo sulla base di un singolo evento di trattamento, la specie 
dominante Cystoseira compressa ha mostrato un effetto significativo dovuto al fattore 
Disturbo (Tab. 3.1.1.1). In particolare, ha presentato valori di ricoprimento percentuale 
mediamente più bassi nei transetti assegnati al SOC (59%) rispetto a quelli assegnati al 
disturbo spazialmente distribuito SPD (83%). Non sono state, invece, riscontrate 
differenze di densità tra transetti sottoposti ad Alta e Bassa Intensità di disturbo, con un 
valore medio di abbondanza del 71% (Fig. 3.1.1.1). 
Per le alghe filamentose sono stati individuati effetti interattivi tra il fattore Disturbo ed 
Intensità (Tab. 3.1.1.2): ci sono differenze tra i transetti assegnati all’Alta e Bassa 
Intensità, e tali differenze variano a seconda della tipologia di Disturbo considerata. In 
particolare, si riscontrano valori di ricoprimento percentuale maggiori nei campioni 
assegnati al SOC ad Alta Intensità (23%), ovvero in corrispondenza dei transetti (SOC 
in generale) in cui sono stati registrati i valori di abbondanza più bassi per la C. 
compressa (Fig. 3.1.1.2). Mediamente tale gruppo morfologico algale ha evidenziato 
una densità media leggermente più alta nei trattamenti ad Alta Intensità (13%) rispetto a 
quelli a Bassa (7,5% circa) e valori di abbondanza simili tra repliche soggette a Bassa 











Fig. 3.1.1.1 - Ricoprimento % (media +ES, n=3) di Cystoseira compressa nei transetti 
assegnati a ciascuna combinazione dei trattamenti sperimentali misurato alla prima data (T1) di 



































  Cystoseira 
compressa 
Sorgente di variabilità  g.l.  MS  F P 
 
Controlli VS Disturbati  1 63,4 0,3 >0,6 
Disturbati 3  634,7  2,8  >0,1   
Disturbati (D) 1  1720,0  7,5  <0,05 
Intensità (I) 1 0,0 0,0 >1,0   
D x I 1 184,1 0,8  >0,4   
Residuo 10  229,3  
 
Test di Cochran 
  
n.s. 
Trasformazione   nessuna 
 
Tab. 3.1.1.1 - ANOVA sugli effetti del Disturbo e dell’Intensità 
sull’abbondanza di Cystoseira compressa alla prima data (T1) di 
campionamento. Effetti significativi in grassetto. 
Fig. 3.1.1.2 -  Ricoprimento % (media +ES, n=3) delle alghe filamentose nei transetti 
assegnati a ciascuna combinazione dei trattamenti sperimentali misurato alla prima data (T1) di 


















Per la maggior parte dei taxon più abbondanti presi in esame (Boergeseniella 
fruticulosa,alghe corallinacee incrostanti, Laurencia obtusa, alghe laminari e Vermetus 
triqueter) non è stato rilevato nessun effetto significativo imputabile ai fattori 
considerati, in particolare al diverso grado di Intensità (Tab. 3.1.1.3).  
In particolare le alghe corallinacee incrostanti, le alghe a tallo laminare e il gasteropode 
vermetide Vermetus triqueter non hanno presentato differenze di densità tra  transetti 
sottoposti ad Alta e Bassa Intensità di disturbo meccanico, con valori di ricoprimento 
percentuale rispettivamente di circa 1,7% e 3,7% per i due gruppi morfologici algali e 
6% per l’invertebrato sessile (Fig. 3.1.1.3.b,d,e); tali valori sono molto simili ai quelli 
riscontrati nei relativi transetti non trattati. 
Boergeseniella fruticulosa, invece, è risultata essere mediamente più abbondante nei 
transetti caratterizzati da Bassa Intensità, con valori intorno al 16% rispetto al 8% di 
ricoprimento percentuale in quelli ad Alta (Fig. 3.1.1.3.a). Complessivamente risulta più 
densa nei transetti trattati rispetto ai controlli, nei quali la densità si aggira intorno al 
5%. 
  Alghe  
filamentose 
Sorgente di variabilità  g.l.  MS  F P 
 
Controlli VS Disturbati  1 21,4 0,2 >0,7   
Disturbati 3  278,3  2,2  >0,1   
Disturbati (D) 1  77,5  0,6  >0,4  
Intensità (I) 1 89,8 0,7 >0,4   
D x I 1 667,5 5,3 <0,05 
Residuo 10  124,8  
 
Test di Cochran 
  
n.s. 
Trasformazione   nessuna 
 
Tab. 3.1.1.2 -  ANOVA sugli effetti del Disturbo e dell’Intensità 
sull’abbondanza delle alghe filamentose alla prima data (T1) di 
campionamento. Effetti significativi in grassetto.   36
Risultati opposti sono stati ottenuti per la specie Laurencia obtusa che ha mostrato un 
valore di densità media doppio nei transetti sottoposti ad Alta Intensità (6%), rispetto a 
quelli a Bassa (3%). I controlli, con un ricoprimento percentuale medio del 6,6%, sono 








  Fig. 3.1.1.3 - Ricoprimento % (media +ES, n=3) dei singoli taxa nei assegnati a ciascuna 
combinazione dei trattamenti sperimentali misurato alla prima data (T1) di campionamento.  




Sorgente di variabilità  g.l.  MS  F P  MS  F P 
 
Controlli VS Disturbati  1  8,9  1,0  >0,3   2,1  0,1  >0,8  
Disturbati  3  29,2  1,1 >0,4   69,7  0,7 >0,6 
Disturbati (D)  1  3,2  0,4  >0,6  57,8  1,6  >0,2  
Intensità (I)  1  5,1  0,6  >0,5   3,0  0,1  >0,8  
D x I  1 20,9  2,4  >0,1   8,9  0,2  >0,6 
Residuo 10  8,7    356,3   
 





Trasformazione   nessuna  Nessuna 






Sorgente di variabilità  g.l.  MS  F P  MS  F P MS  F P 
 
Controlli VS Disturbati  1  2,2  1,3  >0,3   0,4  0,5  >0,5  13,4  0,9  >0,4  
Disturbati  3  3,8  2,3  >0,1   0,8  1,0  >0,4  10,4  0,7  >0,6  
Disturbati (D)  1  4,6  2,7  >0,1   2,4  2,8  >0,1  4,9  0,3  >0,6 
Intensità (I)  1  2,1  1,2  >0,3   0,0  0,0  >1,0  22,2  1,5  >0,2  
D x I  1  4,8  2,8  >0,1   0,1  0,1  >0,8  4,1  0,3  >0,6  
Residuo 10  1,7    0,8    14,7   
 







Trasformazione   nessuna  nessuna  nessuna 
Tab. 3.1.1.3 - ANOVA sugli effetti del Disturbo e dell’Intensità sull’abbondanza di taxa individuali alla prima data (T1) di campionamento. Effetti significativi in grassetto.   38
3.1.2 – Effetti a livello dell’intero popolamento 
Alla prima data di campionamento (T1) non è stato rilevato nessun effetto significativo 
imputabile ai fattori presi in esame (Tab. 3.1.2.1), come confermato dall’interspersione 
dei centroidi relativi ai popolamenti assegnati a ciascuna combinazione di trattamenti 
sperimentali. 
I grafici nMDS della analisi multivariata, infatti, non mostrano alcuna segregazione dei 
punti che possa far pensare a differenze statisticamente significative a livello della 
composizione dei popolamenti sottoposti a differenti livelli di Intensità (Fig. 3.1.2.1) e, 
come ci si aspetta, di Disturbo (Fig. 3.1.2.2) (dal momento che la tipologia di disturbo 
















Sorgente di variabilità  g.l.  MS  Pseudo-F P 
Controlli  VS  Disturbati 1  42,9  0,1  > 1,0 
Disturbati 3  451,3  1,4  >0,3   
Disturbo (D) 1  613,6  2,0  >0,05 
Intensità (I) 1  334,8  1,1  >0,4  
D x I 1  405,5  1,3  >0,3  
Residuo 12  320,3   
Trasformazione: Sqrt (x+1) 
 
Tab. 3.1.2.1 - PERMANOVA relativa agli effetti del disturbo meccanico e 






Fig. 3.1.2.1 - nMDS dei centroidi dei 6 transetti assegnati a ciascun livello di Intensità e dei 3 
transetti impiegati come Controlli alla prima data (T1) di campionamento. 
Fig. 3.1.2.2 - nMDS dei centroidi dei 6 transetti assegnati a ciascuna tipologia di Disturbo e dei 
3 transetti impiegati come Controlli alla prima data (T1) di campionamento.   40
3.2 – Risultati della seconda data di campionamento (T2) 
3.2.1 – Effetti a livello dei singoli taxa 
Alla seconda data di campionamento (T2), dopo circa 4 mesi dal secondo trattamento 
(T1) e due eventi di disturbo sperimentale, i cinque taxa più abbondanti analizzati 
(Cystoseira compressa, alghe filamentose e corallinacee incrostanti, Jania rubens e il 
bivalve  Mytilus galloprovincialis) hanno mostrato differenze statisticamente 
significative in almeno uno dei fattori sperimentali considerati. 
In particolare, la specie dominante Cystoseira compressa ha presentato, in termini di 
ricoprimento percentuale, marcate differenze tra i transetti trattati e i controlli, nonché 
una notevole divergenza tra i transetti disturbati: quest’ultima è imputabile alla diversa 
tipologia di Disturbo applicato e non al diverso livello di Intensità impiegato (Tab. 
3.2.1.1). 
I controlli, con una densità media del 86%, presentano la maggior quantità di C. 
compressa (Fig. 3.2.1.1); i transetti SPD, tra  tutti i campioni disturbati, sono i più simili 
a quelli non trattati (76%). I valori più bassi di abbondanza sono stati registrati nelle 
repliche SOC (50%), mentre tra i transetti sottoposti ad Alta (66%) e Bassa (60%) 











Fig. 3.2.1.1 - Ricoprimento % (media +ES, n=3) di Cystoseira compressa nei transetti 
assegnati a ciascuna combinazione dei trattamenti sperimentali misurato alla seconda data (T2) 










Le alghe filamentose (Fig. 3.2.1.2) hanno mostrato valori di ricoprimento percentuale 
significativamente più elevati nei transetti trattati rispetto ai controlli (2,6%). Anche in 
per questo taxon si osservano differenze statisticamente significative tra i transetti 
trattati dovute esclusivamente alla diversa tipologia di Disturbo applicato (Tab. 3.2.1.2). 
Complessivamente, le alghe filamentose sono più abbondanti nei transetti SOC (22%) 
rispetto ai transetti SPD (9%) e presentano densità leggermente minori nei trattamenti a 














  Cystoseira 
compressa 
Sorgente di variabilità  g.l.  MS  F P 
 
Controlli VS Disturbati  1 1222,5 9,4  <0.05  
Disturbati 3  851,3  6,6  <0.05 
Disturbati (D) 1  1929,6  14,9  <0.01 
Intensità (I) 1 84,4 0,7 >0,4   
D x I 1 540,0 4,2 >0,05   
Residuo 10  129,8  
 
Test di Cochran 
  
n.s. 
Trasformazione   nessuna 
Tab. 3.2.1.1 - ANOVA sugli effetti del Disturbo e dell’Intensità 
sull’abbondanza di Cystoseira compressa alla seconda data (T2) di 
campionamento. Effetti significativi in grassetto. 
Fig. 3.2.1.2 - Ricoprimento % (media +ES, n=3) delle alghe filamentose nei transetti 
assegnati a ciascuna combinazione dei trattamenti sperimentali misurato alla seconda data 

















La distribuzione di abbondanza delle alghe corallinacee incrostanti (Fig. 3.2.1.3.a) è 
caratterizzata da differenze statisticamente significative tra le due tipologie di Disturbo 
applicate (Tab. 3.2.1.3), con valori medi di densità doppi nei transetti SOC (3%) rispetto 
ai transetti SPD (1,5%).  Nel seguente gruppo morfologico i valori medi di ricoprimento 
percentuale nei controlli e nei transetti sottoposti ad Alta e Bassa Intensità si aggirano 
intorno al 2%. 
Solo per Jania rubens entrambi i fattori indagati (Disturbo ed Intensità), ma non la loro 
interazione, sono plausibilmente responsabili delle diverse modalità distributive 
osservate tra le diverse condizioni sperimentali (Tab. 3.2.1.3). Precisamente, i transetti 
SOC (Fig. 3.2.1.3.b) presentano mediamente valori di ricoprimento percentuale 
maggiori (8%) rispetto ai campioni SPD (3%). Un simile divario percentuale si 
evidenzia tra i due livelli di Intensità impiegati nello studio, con una densità più elevata 
nelle repliche trattate ad Alta Intensità (7,5%)  rispetto a quelle a Bassa Intensità (3,5%). 
Infine il bivalve Mytilus galloprovincialis ha mostrato un maggior numero di esemplari 
nei transetti trattati con Bassa Intensità rispetto ai transetti ad Alta Intensità (3% e 0,5%, 
rispettivamente; Fig. 3.2.1.4); tale discrepanza è emersa anche nell’ANOVA, nella 
  Alghe 
filamentose 
Sorgente di variabilità  g.l.  MS  F P 
 
Controlli VS Disturbati  1 5,4  22,5  <0,01 
Disturbati 3  1,0  4,2  <0,05 
Disturbati (D) 1  2,0  8,4  <0,05 
Intensità (I) 1 0,0 0,1 >0,7 
D x I 1 1,0 4,2  >0,05 
Residuo 10  0,2   
 
Test di Cochran 
  
n.s. 
Trasformazione   ln(x) 
 
Tab. 3.2.1.2 - ANOVA sugli effetti del Disturbo e dell’Intensità 
sull’abbondanza delle alghe filamentose alla seconda data (T2) di 
campionamento. Effetti significativi in grassetto.   43
quale il fattore Intensità risulta essere l’unico fattore significativo, in grado di spiegare 














Sorgente di variabilità  g.l.  MS  F P MS  F P 
 
Controlli VS Disturbati  1  0,0  0,0  >1,0   0,8  4,6  >0,05  
Disturbati 3  0,2  1,8  >0,2    1,5  8,3  <0,01  
Disturbati (D)  1  0,4  5,0  <0,05  2,4 12,8 <0,01  
Intensità (I)  1 0,0  0,2 >0,6   2,2 11,6  <0,01 
D x I  1  0,0  0,0  >1,0   0,1  0,5  >0,5  
Residuo 10  0,1   0,2   
 
Test di Cochran   
 
n.s. 
   
n.s. 
Trasformazione    Sqrt (x+1)    Sqrt (x+1) 
 
 
Fig. 3.2.1.3 - Ricoprimento % (media +ES, n=3) delle alghe corallinacee incrostanti (a.) e di Jania 
rubens (b.) nei transetti assegnati a ciascuna combinazione dei trattamenti sperimentali misurato alla 
seconda data (T2) di campionamento. 
b. 
Tab. 3.2.1.3 - ANOVA sugli effetti del Disturbo e dell’Intensità sull’abbondanza delle alghe corallinacee 


































  Mytilus  
galloprovincialis 
Sorgente di variabilità  g.l.  MS  F P 
 
Controlli VS Disturbati  1 4,4 1,2  >0,3     
Disturbati 3  8,4  2,3  >0,1   
Disturbati (D) 1  2,7  0,7  >0,4  
Intensità (I) 1 19,6 5,4  <0,05 
D x I 1 3,0 0,8  >0,4   
Residuo 10  3,6   
 
Test di Cochran 
  
n.s. 
Trasformazione   nessuna 
 
Fig. 3.2.1.4 - Ricoprimento % (media +ES, n=3) di Mytilus galloprovincialis nei transetti 
assegnati a ciascuna combinazione dei trattamenti sperimentali misurato alla seconda data 
(T2) di campionamento.  
Tab. 3.2.1.4 - ANOVA sugli effetti del Disturbo e dell’Intensità 
sull’abbondanza di Mytilus galloprovincialis alla seconda data (T2) 
di campionamento. Effetti significativi in grassetto.   45
Nessun effetto significativo  è stato rilevato per tutte le altre specie analizzate (Tab. 
3.2.1.5).  
Tuttavia per la specie Laurencia obtusa (Fig. 3.2.1.5.b) è evidente la tendenza a 
presentare  abbondanze medie maggiori nei transetti SOC (3,3%) rispetto ai transetti 
SPD (2,5%) e nei campioni assegnati all’Alta Intensità (3,3%) rispetto a quelli soggetti 
a Bassa Intensità (2,6%). 
Diversamente le alghe a tallo laminare (Fig. 3.2.1.5.c) hanno mostrato tendenza a valori 
maggiori nei transetti a Bassa Intensità (2,4%) rispetto a quelli ad Alta (1%). 
Con valori di ricoprimento percentuale intorno al 9% nei controlli (Fig. 3.2.1.5.a), 
Hypnea musciformis è risultata più abbondante nei transetti non trattati; dai dati 
analizzati non si rilevano scostamenti importanti nella densità media (5-6%) di questa 
alga a tallo carnoso tra i vari trattamenti. 
Infine, la distribuzione di abbondanza del gasteropode Vermetus triqueter è risultata 
omogenea tra tutte le repliche sperimentali (Fig. 3.2.1.5.d).   
 
 
Fig. 3.2.1.5 - Ricoprimento % (media +ES, n=3) dei taxa nei transetti assegnati a ciascuna 
combinazione dei trattamenti sperimentali misurato alla seconda data (T2) di campionamento.   






Sorgente di variabilità  g.l.  MS  F P  MS  F P MS  F P 
 
Controlli VS Disturbati  1  32,5  1,4  >0,3   2,0  0,2  >0,7   2,5  0,5  >0,5 
Disturbati  3  5,1  0,2  >0,9   3,0  0,3  >0,8   6,7  1,2  >0,4  
Disturbati (D)  1  2,8  0,1  >0,7   1,4  0,2  >0,7   7,0  1,3  >0,3  
Intensità (I)  1  12,3  0,5  >0,5   1,4  0,2  >0,7   4,0  0,7  >0,4 
D x I  1  0,1  0,0  >0,9   6,0  0,6  >0,4   9,2  1,7  >0,2 
Residuo 10  23,9    9,4    5,5   
 







Trasformazione   nessuna  nessuna  nessuna 
  Vermetus 
 triqueter
Sorgente di variabilità  g.l.  MS  F P 
 
Controlli VS Disturbati  1 3,3  0,7  >0,4   
Disturbati 3  3,8  0,8  >0,5   
Disturbati (D)  1  0,9  0,2  >0,7  
Intensità (I)  1 0,5  0,1  >0,8   
D x I  1 10,1  2,1  >0,2   
Residuo 10  4,7   
 
Test di Cochran 
  
n.s. 
Trasformazione   nessuna 
Tab. 3.2.1.5 -  ANOVA sugli effetti del Disturbo e dell’Intensità sull’abbondanza di taxa individuali alla seconda data (T2) di campionamento. Effetti significativi in grassetto.  
47
3.2.2 – Effetti a livello dell’intero popolamento 
Alla seconda data di campionamento (T2), la struttura del popolamento esaminato è 









Tale risultato è confermato graficamente dall’nMDS che ha mostrato un certo grado di 
separazione tra i centroidi dei transetti assegnati al disturbo SOC e quelli al disturbo 
spazialmente distribuito SPD (Fig. 3.2.2.1).  
La procedura SIMPER ha permesso di indagare la percentuale media di dissimilarità tra 
i campioni esaminati e di quantificare il contributo delle varie specie a tale dissimilarità 
tra i transetti in esame.  
I  taxa ( Cystoseira compressa e alghe filamentose soprattutto) maggiormente 
responsabili delle differenze individuate dall’analisi multivariata tra le due tipologie di 
Disturbo sono elencati in Tab. 3.2.2.2.  
In generale, la dissimilarità media più elevata la si riscontra tra i popolamenti naturali 
dei controlli e quelli assegnati al Disturbo SOC (30%); le due tipologie SOC ed SPD 
hanno un valore di dissimilarità medio del 26%, in linea con l’output grafico dell’analisi 
multivariata nMDS e con i risultati dell’analisi statistica. I popolamenti più simili 
risultano quelli assegnati ai Controlli e al Disturbo SPD, con una dissimilarità media tra 
i campioni del 19%. 
 
Sorgente di variabilità  g.l.  MS  Pseudo-F P 
Controlli  VS  Disturbati 1  670,0  2,1  >0,05 
Disturbati 3  509,7  1,8  >0,2 
Disturbo (D) 1  674,3  2,4  <0,05 
Intensità (I) 1  387,9  1,4  >0,2 
D x I 1  466,8  1,7  >0,1 
Residuo 12  283,2   
Trasformazione: Sqrt (x+1) 
 
Tab. 3.2.2.1 - PERMANOVA relativa agli effetti del disturbo meccanico e 







Fig. 3.2.2.1 - nMDS dei centroidi dei 6 transetti assegnati a ciascuna tipologia di Disturbo e 
dei 3 transetti impiegati come Controlli alla seconda data (T2) di campionamento.  
Fig. 3.2.2.3-  nMDS dei centroidi dei 6 transetti assegnati a ciascun livello di Intensità e dei 3 







L’Intensità, invece, non risulta essere una fonte di variabilità significativa (Tab. 
3.2.2.1). Infatti, i popolamenti sottoposti alle due diverse condizioni sperimentali di 
Intensità, Alta e Bassa, non si sono diversificati in termini di composizione ed 
abbondanza specifica né tra di loro, né rispetto ai popolamenti mantenuti in condizioni 
naturali, i Controlli (Fig. 3.2.2.3). 
 





media  Contributo %  Cumulato % 
Cystoseira 
compressa  7,01 8,72  3,41  13,42  13,42 
Alghe filamentose  4,43  2,9  3,24  12,78  26,2 
Hypnea 
musciformis  2,09 2,27  2,14  8,44  34,64 
Gelidiaceae 1,18  0,74 2,02 7,95 42,59 
Corallina elongata  1,25 0,51  1,94  7,63  50,22 
Jania rubens  2,65 1,65  1,92  7,58 57,8 
Laurencia obtusa  1,56 1,48  1,86  7,32  65,12 
Vermetus triqueter  1,36 1,24  1,82  7,16  72,28 
Alghe laminari  1,4  0,85  1,51  5,95  78,23 
Cladophora 
prolifera  0,68 0,66  1,48  5,82  84,05 
Mytilus 
galloprovincialis  1,25 0,97  1,34  5,28  89,33 
Roccia 0,69  0,61  1,31  5,15  94,48 
Tab. 3.2.2.2 - SIMPER: taxa responsabili della maggiore o minore similarità tra i popolamenti 
sottoposti ad un disturbo SOC e quelli sottoposti ad un disturbo SPD.  
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4.  DISCUSSIONE e CONCLUSIONI 
La Cystoseira compressa è una delle specie algali canopy-forming più caratteristiche del 
popolamento di battigia di substrato roccioso del Mediterraneo. Lo scopo del seguente 
lavoro di tesi consiste nel confrontare le modalità distributive dei popolamenti ad alghe 
ed invertebrati associati a C. compressa a due distinti eventi di disturbo meccanico, 
generati per simulare gli effetti di forti mareggiate. In particolare si è ipotizzato che la 
risposta dei popolamenti ad eventi di disturbo SOC, che agiscono solo ai bordi di 
chiazze preesistenti e alla piccola scala locale (all’interno dei quadrati),  sia diversa 
rispetto a quella che si verifica per l’azione di un disturbo SPD spazialmente distribuito 
e in grado di generare variabilità a grande scala (rappresentata in questo caso dai 
quadrati lungo il transetto). 
Alla prima data di campionamento, i risultati del presente studio non hanno messo in 
luce differenze statisticamente significative nel ricoprimento percentuale a livello dei 
taxa individuali e nella composizione specifica dei popolamenti indagati.  
Per quanto concerne il fattore Disturbo, dal momento che i popolamenti hanno subito un 
solo trattamento, esso riflettere eventi distribuiti regolarmente tra quadrati (SOC) ed 
eventi distribuiti secondo un gradiente spaziale (SPD). Pertanto, la non significatività di 
tale fattore può essere interpretata come assenza di differenze tra la risposta dei 
popolamenti quando un evento di disturbo si manifesta in modo uniforme nello spazio 
(tra quadrati) e quella che segue un evento di disturbo caratterizzato da una 
distribuzione variabile, secondo un gradiente spaziale.  
Piuttosto, appare inaspettata l’assenza di significatività del fattore Intensità. Tuttavia, 
una spiegazione plausibile è legata all’uso di due differenti unità sperimentali per 
campionare (quadrati 20 x 20 cm) e per effettuare i trattamenti (quadrati di 30 x 30 cm). 
L’impiego del quadrato di 30 x 30 cm è giustificato dallo studio preliminare in cui è 
emerso che le diverse chiazze naturali nel popolamento rientrano in aree sperimentali di 
tale superficie. Al contrario, il campionamento effettuato sul popolamento in questione 
è ben rappresentato dalla dimensione di 20 x 20 cm del campionatore, come confermato 
da altri studi focalizzati sulle medesime variabili di risposta (ad esempio Benedetti-
Cecchi et al., 2001).   
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Tuttavia, all’applicazione del primo trattamento, per frutto del caso, diverse chiazze di 
disturbo di 5 x 5 cm sono state allocate lungo i bordi dei quadrati 30 x 30 cm e, di fatto, 
non campionati con il quadrato campionatore 20 x 20 cm.  In particolare, alla data di 
campionamento T1, il rapporto 1:2 tra Bassa (12 chiazze) e Alta (24 chiazze) Intensità è 
stato complessivamente mantenuto tra i transetti sottoposti ai due livelli del fattore ma, 
invece di avere una differenza di 12 chiazze, mediamente, i transetti ad Alta e Bassa 
Intensità divergono per sole 4 chiazze di rimozione. Probabilmente, questa discrepanza 
(di 1/3 rispetto a quella idealmente prevista dal modello sperimentale testato) risulta 
troppo piccola e tende ad essere facilmente mascherata dall’elevata variabilità naturale 
intrinseca ai transetti, legata all’unicità delle repliche. Occorre precisare che la 
dislocazione casuale delle chiazze di rimozione lungo il bordo non è un problema per 
l’interpretazione dell’esperimento a lungo termine, in quanto l’obiettivo è quello di 
valutare la propagazione degli effetti associati alle diverse modalità di disturbo nei 
quadrati e nei transetti. Tuttavia, il mancato effetto del fattore Intensità per la prima data 
di campionamento (a cui è associato un singolo evento di disturbo) è spiegabile anche in 
funzione della dislocazione delle chiazze lungo i margini dei quadrati, come indicato nel 
paragrafo precedente.  
Un’ipotesi analoga può essere plausibile per spiegare la differenza significativa nelle 
modalità distributive di Cystoseira compressa, risultata più densa nei trattamenti SPD 
rispetto ai SOC. Infatti, per frutto del caso, nei trattamenti SOC sono stati collocati nei 
quadrati 20 x 20 cm e, quindi, campionati mediamente il 40% dei quadratini di 25cm
2 di 
rimozione potenzialmente previsti. Nei campioni assegnati al disturbo SPD, invece, la 
percentuale è più bassa (33%) e, quindi, la superficie totale del popolamento rimosso in 
proporzione è minore rispetto al SOC. 
Anche la significatività dell’interazione tra Disturbo ed Intensità mostrata dalle alghe 
filamentose, in questa prima data di campionamento, può essere imputata all’elevata 
variabilità naturale e alle differenze poco evidenti tra i due livelli di Intensità. Tuttavia, 
la tendenza ad avere densità maggiori nei transetti SOC caratterizzati da un 
ricoprimento percentuale di C. compressa minore degli SPD suggerisce una forte 
competizione per le risorse, spazio in particolare, tra tale gruppo morfologico e l’alga 
dominante.  
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L’analisi multivariata ha confermato quanto osservato a livello dei singoli taxa. 
Confrontando le differenze nella struttura e composizione a livello degli interi 
popolamenti, i fattori esaminati, in particolare l’Intensità, non sono responsabili dei 
pattern osservati verosimilmente per gli stessi motivi menzionati per i risultati ottenuti 
per le singole specie.  
Probabilmente, i 4 mesi trascorsi dopo il primo trattamento sono un intervallo temporale 
troppo breve perché si possano delineare differenze statisticamente significative nelle 
modalità distributive delle variabili di risposta indagate. 
Alla seconda data di campionamento, sono state evidenziate risposte ai trattamenti 
sperimentali che, pur essendo variabili a seconda degli organismi considerati, 
complessivamente supportano l’ipotesi in esame. In questa fase dell’esperimento, 
infatti, i quadrati (e quindi i  transetti) hanno subito un secondo trattamento di disturbo 
che evidenzia le differenze nella distribuzione delle chiazze tra margine e centro dei 
quadrati che, invece, non si erano verificate al primo trattamento tra condizione SOC e 
SPD . 
I risultati della seconda data di campionamento indicano che Cystoseira compressa 
tende a risentire maggiormente di un disturbo che agisce ai margini di chiazze già 
precedentemente impattate (SOC) rispetto ad un disturbo spazialmente distribuito che 
agisce sul popolamento in modo casuale (SPD). Tale risultato supporta l’ipotesi in 
esame secondo la quale ci sono differenze significative tra le due tipologie di disturbo. 
Pertanto, è plausibile che i processi SOC, operando soltanto a piccola scala (all’interno 
dei quadrati) e non imponendo processi in grado di generare variabilità a grande scala 
(rappresentata in questo caso da quadrati lungo il transetto), creino la condizione 
fondamentale per l’emergenza di modalità distributive su scale spaziali più ampie. 
Le alghe filamentose, insieme alle alghe corallinacee incrostanti e a Jania rubens, 
mostrano densità significativamente maggiori nei transetti SOC rispetto a quelli SPD, 
ovvero nei campioni in cui si riscontra una marcata diminuzione di C. compressa. Tali 
risultati potrebbero essere spiegati assumendo che la morfologia della specie dominante 
sia tale da determinare sul popolamento ad essa associato effetti competitivi, 
verosimilmente in termini di occupazione dello spazio, relativamente più importanti 
rispetto agli effetti legati alla modificazione dell’habitat sottostante.   
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Questo meccanismo differenzierebbe nettamente il ruolo di C. compressa da quello 
osservato nella stessa regione geografica per altre alghe appartenenti allo stesso genere, 
come ad esempio C. amentacea (Benedetti-Cecchi et al., 2001). Tali alghe sono infatti 
in grado, grazie alla loro complessa morfologia, di modificare drasticamente l’ambiente 
sottostante, attraverso variazioni di fattori fisici, quali luce (Reed & Foster, 1984), 
movimenti idrodinamici (Duggings et al., 1990), e grado di essiccamento (Mc Cook & 
Chapman, 1991) e biologici, quali i tassi di reclutamento e di mortalità post-
insediamento di propaguli algali (Brawley & Johnson, 1991; Benedetti-Cecchi & 
Cinelli, 1992) e di larve di balani (Connell, 1961; Hawkins, 1983; Leonard, 1999) e la 
densità e l’efficienza dei predatori (Menge, 1978; Underwood, 1998). Come 
conseguenza, è stato ad esempio documentato che i popolamenti del sottostrato di C. 
amentacea sottoposti alla rimozione sperimentale di tale alga tendono a divenire più 
simili ai popolamenti di corrispondenti aree di costa rocciosa naturalmente prive di essa 
(Benedetti-Cecchi et al,. 2001).  
Nel caso di C. compressa, invece, è possibile ipotizzare che l’effetto di creazione di un 
habitat particolare (“ecosystem engineer”; Jones et al.,  1994) sia particolarmente 
limitato. Rispetto a C. amentacea, questa specie, infatti, presenta normalmente fronde di 
lunghezza ridotta e di minore flessibilità, che potrebbero ad esempio fornire minore 
protezione contro stress da essiccamento e disturbo meccanico. Il ruolo ecologico 
fondamentale di C. compressa potrebbe invece esplicarsi sotto forma di competizione 
per lo spazio, con modalità più simili a quelle osservate per altri organismi capaci di 
occupare il substrato roccioso mediante strati di individui, come ad esempio i mitili 
(Paine, 1974; Paine & Levin, 1981). 
La documentazione di effetti taxon-specifici dei medesimi trattamenti sperimentali è in 
accordo con i risultati di numerosi studi che hanno indicato l’importanza delle peculiari 
caratteristiche morfologiche e fisiologiche degli organismi per la mediazione delle loro 
risposte ad eventi di disturbo di diverso genere (Porter et al., 1981; Davis et al., 1998; 
Blanchette, 1997). Gli eventi di disturbo, infatti, sono tra i fattori maggiormente 
rilevanti per la modificazione delle modalità di distribuzione, abbondanza e diversità dei 
popolamenti naturali (Paine & Levin, 1981; Sousa, 1984; Pickett & White, 1985; 
Petraitis et al., 1989; Shea et al., 2004). Tuttavia, la direzione di tali modificazioni può 
essere drasticamente variabile in funzione dei tratti vitali degli organismi, in quanto 
ciascun disturbo può direttamente imporre eventi importanti di mortalità a certi  
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organismi, ma al tempo stesso liberare risorse che possono accrescere la densità locale 
di altri taxa (Grime, 1973; Connell, 1978; Huston, 1994; Connell et al., 1997). Sono i 
tratti vitali delle diverse specie a determinare, dunque, il risultato netto di tali effetti 
contrapposti, come suggerito dai presenti risultati. 
Ad esempio, l’effetto positivo del trattamento SOC (ovvero della maggior rimozione di 
Cystoseira) sull’abbondanza dei due gruppi morfologici alghe filamentose e 
corallinacee incrostanti e di Jania rubens, potrebbe essere legato alla competizione per 
risorse come lo spazio e la luce. Le chiazze, liberate attraverso il disturbo meccanico da 
altri organismi competitori, Cystoseira specialmente, hanno fornito le condizioni ideali 
in termini di illuminazione, esposizione al moto ondoso, disseccamento ed apporto di 
propaguli per la loro colonizzazione e sviluppo. Meccanismi simili sono stati ipotizzati 
per giustificare i risultati di svariati esperimenti manipolativi di rimozione delle 
canopies condotti nello stesso ambiente di costa rocciosa (Benedetti-Cecchi et al., 2001; 
Bulleri  et al., 2002; Maggi, 2006). In particolare, diversi studi effettuati sul genere 
Cystoseira (Benedetti-Cecchi et al., 2001; Bulleri et al., 2002; Mangialajo et al., 2008), 
hanno registrato un aumento significativo nell’abbondanza delle alghe filamentose 
inversamente proporzionale alla quantità di alga canopy-forming. Ciò che emerge è che 
le alghe filamentose sono in grado di colonizzare molto velocemente le aree disturbate 
grazie alla propagazione vegetativa e attraverso i propaguli, e persistono come specie 
dominanti resistendo bene all’elevato tasso di sedimentazione e ad altri tipi di disturbo 
(Airoldi, 1998). Pertanto, l’incremento delle alghe filamentose osservato in questo 
studio potrebbe essere dovuto alla rapida colonizzazione di queste alghe delle chiazze 
disturbate. Inoltre, è evidente la tendenza ad una notevole riduzione di alghe 
filamentose in presenza di elevati ricoprimenti percentuali di Cystoseira, ovvero nei 
controlli. 
La netta riduzione della abbondanza di Cystoseira nei transetti SOC e la creazione di 
chiazze riportate a roccia nuda è stata seguita dall’aumento di ricoprimento percentuale 
da parte delle alghe corallinacee incrostanti che verosimilmente sono state favorite dalla 
disponibilità di substrato libero, specialmente dalle piccole chiazze tra la cintura di 
Cystoseira, che hanno fornito un substrato da ricolonizzare, libero da competitori ma 
senza essere caratterizzato da un eccessivo aumento dell’intensità luminosa (Hader et 
al., 1997).  
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Per questi due gruppi algali, filamentose ed incrostanti, non emergono differenze 
statisticamente significative imputabili al fattore Intensità, probabilmente come 
conseguenza dell’ alta variabilità tra i transetti dovuta alla complessità della topografia 
del substrato, come suggerito in altri studi (ad esempio Benedetti-Cecchi, 2001).  
L’alga corallinacea articolata Jania rubens, dai risultati osservati (interazione 
significativa di Disturbo ed Intensità), sembra beneficiare della produzione di chiazze 
all’interno della cintura continua di C. compressa. Tale modalità può essere correlata ad 
una dispersione, e successiva colonizzazione, di propaguli nella colonna d’acqua più 
agevole in concomitanza di un maggior tasso di rimozione dell’alga dominante,  dato 
che presenta il massimo di ricoprimento percentuale nei transetti SOC e ad Alta 
Intensità e il minimo nei controlli. Diversi studi condotti sulle piante terrestri (Todd et 
al., 2002) hanno dimostrato che l’autocorrelazione spaziale positiva è dovuta alla 
limitata dispersione dei semi attorno alla pianta da cui provengono tali semi, la quale 
determina una distribuzione aggregata delle specie. In modo analogo, un incremento 
nell’autocorrelazione di Jania rubens può verificarsi come conseguenza dell’aumentata 
probabilità dei propaguli di disperdersi e di raggiungere un substrato disponibile in 
prossimità di individui adulti in presenza di un disturbo. Inoltre, il fatto che per Jania 
rubens il fattore Intensità risulti significativo e che essa mostri valori di copertura più 
elevati nelle repliche ad Alta rispetto a quelle a Bassa Intensità è in accordo con le 
aspettative dello studio. L’intensità, infatti, è uno degli attributi più importanti del 
disturbo, in quanto determina il numero degli organismi rimossi (Sousa, 1985; Huston, 
1994; Connell et al., 1997; Foster & Sousa, 1985) e, di conseguenza, la velocità e le 
modalità di recupero dei popolamenti, in termini sia di composizione specifica che di 
abbondanza di determinate specie (Sousa, 1980; Airoldi, 1998; Underwood, 1998). 
Infatti, la ricolonizzazione di aree disturbate e le modalità di successione dipendono sia 
dal numero/ estensione spaziale delle aree, sia dal periodo in cui il disturbo avviene. Le 
aree più grandi, in particolare, saranno colonizzate prima da organismi con capacità di 
dispersione maggiori (ad esempio, tramite l’arrivo di larve e propaguli) rispetto ad  aree 
di taglia minore (Keough, 1984). In queste ultime, la colonizzazione avverrà 
prevalentemente tramite crescita vegetativa e ad opera di specie con ridotta capacità di 
dispersione (Sousa, 1984; Allison, 1995).  
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Le altre specie investigate (Laurencia obtusa, Hypnea musciformis, alghe laminari e 
Vermetus triqueter), non hanno messo in luce differenze statisticamente  significative 
per i fattori testati, sebbene alcune modalità di risposta ai trattamenti siano evidenti.  
In particolare l’alga a tallo corticato  Laurencia obtusa ha mostrato la tendenza  a valori 
di ricoprimento leggermente maggiori nei transetti trattati rispetto ai controlli, 
soprattutto nelle repliche SOC e ad Alta Intensità. Tale andamento è confermato da vari 
studi (ad es. Benedetti-Cecchi et al., 2001; Bulleri et al., 2002) che hanno registrato un 
aumento significativo dell’alga in corrispondenza di aree sottoposte a rimozione di 
Cystoseira. Anche in questo caso il risultato può essere spiegato con la liberazione di 
substrato dall’alga dominante che diventa disponibile per la colonizzazione da parte di 
altre specie caratterizzate da un tempo di recupero e di ricolonizzazione più veloci 
rispetto alla Cystoseira. 
Per i taxa che non hanno presentato differenze tra le tipologie e le intensità di disturbo, 
è possibile che gli effetti del moto ondoso si manifestino in funzione di altri fattori 
variabili su diverse scale spaziali. In questo caso, l’habitat assume un ruolo 
fondamentale (McCoy & Bell, 1991), in termini sia di attributi fisici, quale ad esempio 
l’eterogeneità del substrato (Harmeling, 1987; Garcia-Charton & Perez-Ruzafa, 1999) 
che biologici, come le modalità di dispersione dei propaguli (Lotze et al., 2000; 
Bellgrove et al., 2004). A ciò si aggiungono poi i possibili effetti di processi variabili 
nel tempo. Ad esempio, i popolamenti fitobentonici nel Mediterraneo presentano cicli 
annuali caratterizzati da una fase di produzione, in cui si registra una crescita delle 
principali specie dominanti, e una fase di diversificazione, in cui la biomassa diminuisce 
e la diversità aumenta (Ballesteros, 1991). Tutti questi fattori influenzano, in modo 
sinergico, la distribuzione degli organismi e, sebbene ipotesi sulla variabilità temporale 
non sono state analizzate attraverso il disegno di campionamento adottato, potrebbero 
aver giocato un ruolo rilevante per le modalità di distribuzione degli organismi 
esaminati.     
L’analisi multivariata, pilotata dalle specie più abbondanti (Cystoseira compressa e 
alghe filamentose soprattutto), ha confermato i risultati dell’analisi univariata 
evidenziando differenze significative nella composizione specifica dei popolamenti 
trattati con un disturbo SOC e quelli con un disturbo SPD, supportando l’ipotesi 
sperimentale.  
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Anche se è verosimile che in ambienti naturali sia l’una che l’altra classe di processi 
(SOC e SPD) cooperino nell’influenzare la variabilità dei popolamenti, lo studio ha 
dimostrato che ci sono differenze tra le due tipologie di disturbo. 
Tuttavia, in assenza di un confronto con aree dove la copertura di Cystoseira è 
naturalmente sparsa, non si può valutare se il SOC effettivamente operi in natura, anche 
se ci sono differenze significative in funzione della tipologia del disturbo. Infatti 
potrebbe trattarsi di un effetto indotto sperimentalmente, ma che in natura non agisce. 
Per poter asserire che effettivamente la Cystoseira compressa ed il popolamento ad essa 
associato si auto-organizzano, è necessario condurre altri studi che valutino se i 
trattamenti SOC convergono verso strutture che si osservano naturalmente (non cinture 
omogenee, come quelle usate nel presente lavoro di tesi, ma che presentano chiazze di 
rimozione di svariate dimensioni causate dalle mareggiate). Se questo accade, allora  e 
solo allora si potrà concludere che gli eventi di auto-organizzazione sono importanti nel 
sistema studiato. 
Il presente lavoro di tesi, si presenta come il fotogramma iniziale dell’andamento di un 
esperimento più complesso e a lungo termine; tuttavia, è verosimile ritenere che le 
differenze registrate alla seconda data di campionamento si accentueranno nel corso 
dell’intero esperimento manipolativo, evidenziando sempre più nettamente le 
divergenze finora riscontrate tra le due tipologie di Disturbo ed Intensità. 
Concludendo, il seguente studio tratta tematiche di estrema attualità e, pertanto, la sua 
importanza si riflette in due aspetti sostanziali. 
In primo luogo perché si inserisce tra tutti quei lavori volti a valutare le risposte 
simultanee dei popolamenti di costa rocciosa a combinazioni di disturbo meccanico di 
relativamente elevata intensità e presenza/rimozione di specie a morfologia complessa, 
con importanti implicazioni per la previsione degli effetti ecologici di cambiamenti 
ambientali dovuti alle attività antropiche. Numerosi modelli prevedono, infatti, per il 
prossimo futuro un incremento di eventi climatici estremi, con aumento del regime 
idrodinamico e conseguente maggiore stress dovuto al disturbo meccanico (Emanuel 
1987; O’Brien et al., 1992; Raper, 1993; Michener et al., 1997; Muller & Stone, 2001). 
D’altra parte, in diverse parti del mondo è stata documentata la riduzione, fino alla 
scomparsa, di specie a morfologia complessa dalle coste maggiormente soggette alle 
attività antropiche (Bellan-Santini, 1968; Hoffmann et al., 1988; Rodriguez-Prieto &  
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Polo, 1996; Ballesteros et al.,  1998; Benedetti-Cecchi et al.,  2001). Lo studio 
sperimentale degli effetti combinati di eventi di disturbo estremi e di perdita di 
biodiversità è quindi di estrema importanza per generare previsioni sui futuri scenari 
ecologici. E’ auspicabile che tali esperimenti possano essere ripetuti su ampie scale 
spaziali e temporali per utilizzarne i risultati a fini predittivi con confidenza crescente. 
In secondo luogo perché, se il popolamento di Cystoseira compressa e le specie ad essa 
associate si auto-organizza, allora significa che si comporta come tutti gli altri sistemi 
complessi SOC e quindi gode delle medesime proprietà emergenti. Una di queste, in 
particolare, è l’invarianza di scala; per cui sembra possibile, sotto certe circostanze, 
derivare in modo dettagliato le modalità di distribuzione a grande scala (anche 
regionale) a partire da dettagliati studi di processi ecologici a scala più piccola e più 
facilmente trattabile (Wootton, 2001). Ovvero, è pensabile di tentare di spiegare le 
proprietà macroscopiche di questo popolamento ad alghe ed invertebrati a partire dalla 
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